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Tagebuchauszug, 21. März 1993 
 
Es ist später Nachmittag. Die Tages-
temperatur hat ihr Maximum überschritten 
und drückende Schwüle lastet am Grunde 
des Regenwaldes. Ermüdet von einer 
erfolgreichen Sammeltour sitze ich auf 
einem großen Stein im Fluss. Noch 
verbleibt etwa eine Stunde, ehe ich mich auf 
den Rückweg begeben muss, um rechtzeitig 
vor Einbruch der Dunkelheit die Straße zu 
erreichen. 
Vor mir „tanzen“ zwei blaue Rhinocypha-Männchen ohne Pause in gleichmäßigen 
Drohflügen. Es sind zweifelsohne territoriale Nachbarn, die jeweils eine kleine An-
sammlung von Treibholz in Besitz genommen haben. Der Tag war sonnig und offen-
sichtlich für jedes der Männchen erfolgreich, denn am Treibholz entdecke ich Weib-
chen, die nahe der Wasseroberfläche ihre Eier in das modrige Holz bohren. Gedanken-
verloren beobachte ich die beiden Männchen, die in gleichmäßigem Rhythmus sich ab-
wechselnd ihre vier Flügel synchron entgegen strecken. 
Langsam sinkt die Sonne hinter die Berge. Zikaden und Vögel stimmen in ein ohrenbe-
täubendes Konzert ein. Nach und nach verlassen die Rhinocypha-Weibchen ihre Eiab-
lageplätze und fliegen in den angrenzenden Wald. Doch die Männchen bemerken dies 
nicht und setzen ihren Flug fort. Erst kurz bevor das Licht in der hereinbrechenden tro-
pischen Dämmerung schwindet, stoppen sie und landen inmitten ihrer Reviere. Noch 
einige kurze Jagdflüge und auch sie verschwinden in der dichten Vegetation. Vor mir 
liegt ein langer Weg durch den finsteren Wald und über zehn Kilometer menschen- und 
damit fahrzeugleere Straße nach Tentena. Und ich habe Fragen, die mich so schnell 
nicht wieder verlassen werden: Was habe ich hier beobachtet? Welchen Sinn haben 
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Juwelenlibellen1 (Chlorocyphidae) und Prachtlibellen (Calopterygidae) sind eng an 
Fließgewässer gebundene Kleinlibellen (Zygoptera), die eine Reihe bemerkenswerter 
Gemeinsamkeiten aufweisen. Die Arten zeigen ressourcenbasierte Fortpflanzungssys-
teme sensu CONRAD & PRITCHARD (1992) mit Territorialität der Männchen am Eiabla-
geplatz. Während der Kopulation erfolgt ein aktiver Samenersatz seitens der Männchen, 
d. h. die Männchen entfernen vor der Spermienübertragung ggf. noch vorhandenes 
Sperma aus vorherigen Paarungen aus der Bursa copulatrix und den Spermatheken der 
Weibchen. Eine Bewachung der Weibchen mit körperlichem Kontakt fehlt oder ist auf 
das Führen der Weibchen zum Eiablagesubstrat beschränkt, wodurch die Männchen 
bereits kurze Zeit nach einer Kopulation paarungsbereit gegenüber weiteren eintreffen-
den Weibchen sind. Nach CORBET (2004) stellen sie damit klare Beispiele für auf Res-
sourcenverteidigung beruhende Polygynie (EMLEN & ORING 1977) dar. Unter Berück-
sichtigung des Verhaltens der Weibchen und des Gesamtverlaufes der Reproduktionspe-
riode stufen MEEK & HERMAN (1990, 1991) sowie LINDEBOOM (1996) sie jedoch zutref-
fender als Promiskuität mit Verteidigung von Ressourcen durch die Männchen ein.   
Die Männchen vieler Arten zeigen artspezifische ritualisierte intraspezifische Verhal-
tensweisen in Zusammenhang mit Balz und Abwehr artgleicher Konkurrenten, die im 
Wesentlichen auf optischer Signalgebung beruhen. Viele Arten sind leichter an Größe, 
Flügel- und Körperfärbung und Verhalten als an morphologischen Merkmalen zu unter-
scheiden (COWLEY 1937, ASAHINA 1976). Die phylogenetischen Beziehungen sind viel-
fach noch unklar, da die Morphologie kein hinreichend robustes Kriterium für die Sys-
tematisierung von Taxa bildet, „in which reproductive isolation is achieved by color-
flashing and premating displays rather than by mechanical (lock-antilock) mechanisms“ 
(DUMONT et al. 2005). Die Speziation in den beiden Gruppen erfolgte offensichtlich mit 
Betonung auf optische Signale und Ornamentik und weniger auf morphologische 
Merkmale, wie dem bei den anderen Zygoptera weit verbreiteten Schlüssel-Schloss-
Prinzip. Als Beispiel für geringe morphologische Unterschiede besitzen u. a. die euro-
päischen Calopteryx-Arten weitgehend identische Appendices (DIJKSTRA & LEWING-
TON 2006). Im Gegenzug weisen sie aber eine verwirrende Vielfalt weiterer, überwie-
gend an Färbungsmerkmalen abgrenzbarer Formen auf, deren systematische Stellung 
bis heute selbst für Europa noch nicht befriedigend geklärt werden konnte (RÜPPELL et 
al. 2005). Am Beispiel von 4 Calopteryx-Arten zeigen ANDERS & RÜPPELL (1997), dass 
Verhaltensmerkmale Informationen zur Unterscheidung von Arten liefern können. Be-
sonders geeignet sind dabei Merkmale, die zur Arterkennung dienen (WICKLER 1975).  
                                                 
1 Für die Chlorocyphidae existiert noch kein etablierter Trivialname im deutschen Sprachraum. Die 
Wortwahl erfolgte in Anlehnung an den im englischen Schrifttum verbreiteten Namen „Jewels“. 
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Die vergleichende Analyse des artspezifischen Territorial- und Balzverhaltens kann 
damit wesentliche Argumente zur Klärung systematischer Fragestellungen liefern und 
bildet den Schwerpunkt der hier dargestellten Freilanduntersuchungen.  
 
Chlorocyphidae und Calopterygidae  
Auf der Grundlage von molekularbiologischen Analysen an ribosomaler DNA von 77 
rezenten Libellenarten sowie der Kalibrierung mit 7 Referenzfossilien veröffentlichten 
DUMONT et al. (2005) einen datierten Stammbaum der prachtlibellenartigen Zygoptera. 
Diesem zufolge beträgt das Alter der Kohorte Caloptera, als monophyletische Einheit 
gebildet aus den sieben prachtlibellenartigen Familien der Calopterygidae, Hetaerinidae, 
Polythoridae, Dicteriadidae, Amphipterygidae, Euphaeidae und Chlorocyphidae, wahr-
scheinlich mehr als 197 Millionen Jahre und lässt sich bis zum Unteren Jura verfolgen. 
Die Trennung der Caloptera von den sonstigen Zygoptera erfolgte vermutlich bereits 
triassisch vor mehr als 239 Millionen Jahren. Die verwandtschaftliche Stellung der Ca-
lopterygidae und Chlorocyphidae ist aus Abb. 1 ersichtlich.  
 
 
Abb. 1: Stark vereinfachter, auf Basis von 7 Referenzfossilien teilweise datierter Stammbaum. 




Juwelenlibellen (Chlorocyphidae) sind kleine bis mittelgroße Kleinlibellen, deren 
paläotropisch-australisches Verbreitungsgebiet vom südlichen Afrika bis Neuguinea 
und den Salomonen reicht. Gegenwärtig sind 147 Arten wissenschaftlich beschrieben 
(SCHORR et al. 2004 zuzüglich Neubeschreibungen: WILSON 2004, VAN TOL 2007b), 
wobei sich diese Zahl in unmittelbarer Zukunft durch bisher ausstehende Erstbeschrei-
bungen und Revisionen noch weiter erhöhen wird. Die meisten Arten besitzen einen 
robusten Körperbau mit einem verhältnismäßig kurzen Abdomen, welches im Sitzen 
von den langen Flügeln deutlich überragt wird. Der Clypeus (Kopfschild) steht zwi-
schen Frons (Stirn) und Labrum (Oberlippe) charakteristisch „nasenartig“ hervor (Abb. 
2), was sich u. a. auf die Namensgebung der formenreichen Gattung Rhinocypha aus-
wirkte. Die Männchen vieler Arten weisen eine sehr auffällige Körperfärbung mit teil-
weise mehrfarbiger Ornamentik an Kopf, Thorax und Abdomen auf. Bei verschiedenen 
Arten sind ferner weiße und/oder farbige Markierungen am mittleren und hinteren bzw. 
an allen drei Beinpaaren vorhanden, die z. B. in der afrikanischen Gattung Platycypha 
(Broad-legged Jewels) durch blattförmig geformte Tibiae besonders auffällig sind. Die 
Flügeladerung ist in der Regel weniger verdichtet als bei den Prachtlibellen, viele der 
orientalisch und australasiatisch verbreiteten Arten zeigen aber auffällige, häufig viel-
farbige und irisierende, auf Interferenz beruhende Flügelfärbungen. Bedingt durch funk-
tionale Trennungen während der Displayflüge (Flug und Signalgebung) können beide 
Flügelpaare in Größe, Form und Färbung stark unterschiedlich ausgebildet sein.  
Die Weibchen sind überwiegend kryptisch gefärbt und lassen teilweise nur geringe art-
spezifische Charakteristika erkennen, so dass bei Freilandbeobachtungen häufig selbst 
die Unterscheidung von Weibchen verschiedener Gattungen Probleme bereiten kann.    
Obwohl Chlorocyphidae nur als „outgroup“ in die dargestellten Untersuchungen von 
DUMONT et al. (2005) einbezogen wurden, ist auf Grundlage der Ergebnisse eine frühe 
Trennung von den anderen prachtlibellenartigen Formen wahrscheinlich (vgl. Abb. 1). 
Diese Ergebnisse erfordern jedoch noch eine Überprüfung durch Einbeziehung einer 
repräsentativen Auswahl an Chlorocyphidae. 
 
 
Abb. 2: Chlorocyphidae: Männchen von Libellago asclepiades.  
(5.9.1999, Sg. Pattunuang Asue, Sulawesi) 
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Die Familie der Prachtlibellen (Calopterygidae) umfasst nach SCHORR et al. (2004) 
derzeit 121 beschriebene Arten (ohne Hetaerinidae). Auch hier besteht jedoch noch eine 
Reihe von Unklarheiten zum taxonomischen Status vieler Formen, so dass eine weitere 
Erhöhung der Artenzahl zu erwarten ist. Prachtlibellen besiedeln weite Bereiche der 
gemäßigten und tropischen Regionen der Alten und Neuen Welt, fehlen jedoch in Aust-
ralien und Neuseeland. Die Mehrzahl der Arten zählt zu den großen bis sehr großen 
Zygopteren und besitzt breite, ungestielte Flügel mit einer sehr dichten Flügeladerung. 
Die Flügel der Männchen vieler Arten sind auffällig, z. T. irisierend gefärbt (Abb. 3). In 
der Körperfärbung überwiegen metallisch glänzende, auf Interferenzeffekte der Kutiku-
la beruhende Färbungen, die teilweise bei geschlechtsreifen Tieren durch Wachsaus-
scheidungen („Bereifung“) überdeckt werden. Viele Arten besitzen eine Signalfärbung 
der Abdomenunterseite, die besonders im Bereich der letzten drei Abdominalsegmente 
auffällig ausgebildet sein kann. Die Färbung der Weibchen ist in der Regel unauffälli-
ger, die Flügel sind hyalin und nur schwach getönt.   
 
Abb. 3: Calopterygidae: Männchen von Neurobasis chinensis.  
(24.2.2005, Sg. Tahan, Westmalaysia) 
 
Fortpflanzungssysteme bei Libellen unter besonderer Berücksichtigung der Calop-
tera 
Seit CORBET (1962) wurden eine Reihe unterschiedlicher Klassifikationsschemen für 
Fortpflanzungssysteme von Libellen publiziert, eine Übersicht zu wesentlichen Arbeiten 
und den zur Klassifikation genutzten Kriterien gibt Tabelle 1. 
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Tabelle 1: Auswahl von Kriterien zur Klassifikation von Fortpflanzungssystemen bei Libellen 
(in Anlehnung an CONRAD & PRITCHARD 1992; ergänzt) 
Kriterien Autor(en) 
 
Dauer der Kopulation CORBET (1962) 
Art des Zusammentreffens beider Geschlechter WAAGE (1984a) 
Grad der Territorialität CAMPANELLA (1975) 
Aus den Anforderungen der Larven resultierende Vertei-
lung von Eiablageplätzen und Weibchen 
BUSKIRK & SHERMAN (1985) 
Muster der temporären Weibchenverfügbarkeit POETHKE & KAISER (1985, 1987) 
Eiablageverhalten der Weibchen ROWE (1988) 
Klassifizierung in ressourcenbasierte und nicht-
ressourcenbasierte Systeme 
CONRAD & PRITCHARD (1992) 
Ressourcen und Spermienkonkurrenz CORBET (1999) 
 
Während der Schwerpunkt der Kriterien in der Mehrzahl der beschriebenen Modelle auf 
speziellen Verhaltensweisen lag, basiert das Modell von CONRAD & PRITCHARD (1992) 
auf einer ökologischen Klassifizierung. Die Autoren unterschieden grundsätzlich zwi-
schen ressourcenbasierten und nicht-ressourcenbasierten Fortpflanzungssystemen und 
teilten diese in 5 Typen ein (vgl. Abb. 4).  
 
Abb. 4: Beziehungen zwischen den verschiedenen Typen von Fortpflanzungssystemen aus 
CONRAD & PRITCHARD (1992). 
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Die weiterentwickelte Klassifikation von CORBET (1999) legt eine stärkere Betonung 
auf die Spermienkonkurrenz als dominierende selektive Kraft bei der Entwicklung des 
Fortpflanzungsverhaltens der Libellen. Gleichzeitig ermöglicht diese Klassifikation 
grundsätzlich die Einordnung von abweichenden Verhaltensweisen, z. B. bei unge-
wöhnlichen Habitateigenschaften oder hohen Abundanzwerten. Zur Einordnung der 
Arten in die 6 Fortpflanzungssysteme entwickelte der Autor einen dichotomen Schlüs-
sel (Tabelle 2), betont aber, dass Arten in Abhängigkeit von den äußeren Bedingungen 
auch mehrere Systeme alternativ praktizieren können. 
 
Tabelle 2: Schlüssel zur Unterscheidung der Fortpflanzungssysteme nach CORBET (1999). 
nein Long-range migration  
(Langstrecken-Migration) 
A Ist der wichtigste Treffpunkt 
funktionell mit dem Eiablageplatz 
verbunden?  ja ..........B
nein Postponed oviposition  
(Hinausgezögerte Eiablage) 
B Bewachen die Männchen die 
eilegenden Weibchen? 
ja ..........C
nein Hinterland rendezvous  
(Rendezvous im Umland) 
C Ist der wichtigste Treffpunkt der 
Eiablageplatz? 
ja ..........D
nein Nonterritorial; oviposition site rendezvous 
(Nicht-territorial; Begegnung am Eiablageplatz) 
D Ist das Männchen territorial? 
ja ..........E
nein Long copulation 
(Lange Paarung) 
E Kann die Kopulation in weniger 
als 20 s abgeschlossen werden? 
ja Short copulation 
(Kurze Paarung) 
 
Das Verhalten der Chlorocyphidae und Calopterygidae entspricht grundsätzlich dem 
Schema, dass die Männchen eine Monopolisierung der Eiablageplätze als limitierte 
Ressourcen durch Errichtung und Verteidigung von Territorien anstreben (CÓRDOBA-
AGUILAR & CORDERO RIVERA 2005). Die Paarungen finden in der Regel mit direktem 
Bezug zum Eiablageplatz statt. Während der Paarung entfernen die Männchen mittels 
Ligula und ihrer Fortsätze eventuell vorhandenes Sperma aus der Bursa copulatrix und 
den Spermatheken des Weibchens (WAAGE 1979b, MILLER 1987a, b, CÓRDOBA-
AGUILAR 1999, 2002a, CÓRDOBA AGUILAR et al. 2003b). Eine vollständige Beseitigung 
des Rivalenspermas ist den Männchen jedoch vermutlich nicht möglich. Einerseits be-
sitzen die weiblichen Samenspeicherorgane für die Männchen unzugängliche Bereiche 
und andererseits gibt es aus der Untersuchung verschiedener Libellenfamilien Anzei-
chen dafür, dass die Weibchen während der Paarung die Beseitigung von Samen aktiv 
befördern oder hemmen können, möglicherweise auch das Sperma verschiedener 
Männchen mischen, umschichten (MILLER 1991, CÓRDOBA-AGUILAR 2001a, CÓRDOBA-
AGUILAR & SIVA-JOTHY 2004, CORDERO RIVERA et al. 2004) bzw. wieder ausscheiden 
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(CÓRDOBA-AGUILAR & CORDERO RIVERA 2005, CÓRDOBA-AGUILAR 2006). Vermutlich 
sind die Weibchen auch in der Lage, durch eigene Nährstoffversorgung die Überlebens-
fähigkeit der Spermien zu erhöhen (CÓRDOBA-AGUILAR et al. 2003b). Andererseits e-
xistieren Hinweise, dass Männchen durch Stimulierung der Vaginalplatte die Weibchen 
zur Ausscheidung von Rivalensperma aus den Spermatheken veranlassen können 
(CÓRDOBA-AGUILAR 1999, 2003a, b, MARTENS 2005). Zu Vorkommen und Bedeutung 
eines derartigen kryptischen weiblichen Wahlverhaltens liegen jedoch bislang noch kei-
ne aussagekräftigen Belege vor (CÓRDOBA-AGUILAR 2001b, CORDERO RIVERA et al. 
2004). Hypothetische Selektionskriterien für die Partnerwahl des Weibchens können 
Informationen zum Zustand des jeweiligen Männchens sein, die das Weibchen über das 
Balzverhalten vor und nach der Kopulation aufnimmt. So konnte HILFERT-RÜPPELL 
(2004) zwar keine Korrelationen zwischen morphologischen Parametern von Calopte-
ryx-Männchen und deren Kopulationserfolg finden, die Erfolgsrate der Männchen, nach 
dem Ergreifen der Weibchen zur Kopulation zu kommen, war jedoch positiv mit einer 
einleitenden Balz korreliert.  
SIVA-JOTHY (1999) zeigte an Calopteryx xanthostoma, dass die Weibchen Männchen 
mit einem höheren Pigmentierungsniveau bevorzugten. Einen selektiven Faktor für die-
ses Wahlverhalten könnte die negative Korrelation zwischen der Ausbildung der (Flü-
gel-)Pigmentierung und der Parasitenlast (Eugregarinen-Infektion) darstellen, welche 
beispielhaft an C. xanthostoma (SIVA-JOTHY 2000) und C. haemorrhoidalis (CÓRDOBA-
AGUILAR 2002b) nachgewiesen werden konnte. CÓRDOBA-AGUILAR et al. (2003a) zeig-
ten ferner an C. haemorrhoidalis, dass Weibchen mit hoher Parasitenlast im Unter-
schied zu nicht durch Eugregarinen parasitierten Weibchen weniger Zeit gegenüber bal-
zenden Männchen aufwendeten, um eine Paarung zu akzeptieren. Grundsätzlich beste-
hen jedoch selbst bei den vergleichsweise intensiv untersuchten Prachtlibellen noch 
erhebliche Kenntnisdefizite bezüglich des nur schwer zu untersuchenden weiblichen 
Fortpflanzungsverhaltens (CÓRDOBA AGUILAR & CORDERO RIVERA 2005), obwohl die-
ses wahrscheinlich eine entscheidende Komponente in der Evolution der komplexen 
Paarungssysteme territorialer Arten darstellt (vgl. FINCKE 1997). Bemerkenswert ist die 
bei vielen Arten auftretende erneute Balz nach der Paarung, häufig kombiniert mit ei-
nem erneuten Zeigen des Eiablageplatzes. Die Funktion dieses Verhaltens wurde bis-
lang noch nicht untersucht. CÓRDOBA AGUILAR & CORDERO RIVERA (2005) vermuten, 
dass es analog zum nachgewiesenen Vorkommen bei anderen Insekten (EBERHARD 
1996) dazu dient, die Weibchen zur Nutzung des Spermas des balzenden Männchens zu 
veranlassen.  
Die Eiablage erfolgt i. d. R. im Territorium des Männchens, wobei das Männchen das 
Weibchen ohne körperlichen Kontakt bewacht und dadurch sowohl zur Revierverteidi-
gung als auch zur Paarung mit weiteren zufliegenden Weibchen in der Lage ist. 
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Das Fortpflanzungsverhalten der Prachtlibellen und das wesentlich schlechter unter-
suchte, aber offensichtlich viele Analogien zeigende Verhalten der Juwelenlibellen ist 
damit nach CORBET (1999) dem Fortpflanzungssystem „Long copulation“ zuzuordnen. 
Unter besonderen Bedingungen, insbesondere bei hoher Individuendichte, kann ein Zu-
sammenbruch des Territorialsystems erfolgen. HILFERT & RÜPPELL (1997), RÜPPELL & 
HILFERT (1997) und CORDERO (1999) beobachteten unter derartigen Bedingungen die 
verstärkte Nutzung der unter Normalbedingungen nur latent vorhandenen alternativen 
Paarungstaktiken der Männchen. 
 
Veranlassung und Zielstellungen der vorliegenden Arbeit 
Alle fortpflanzungsfähigen Imagines müssen in der Lage sein, schnell und effektiv ei-
nen reproduktionsbereiten andersgeschlechtlichen Artgenossen zu erkennen und benöti-
gen damit ein spezifisches Partnererkennungssystem (PATERSON 1982). Ein derartiges 
System setzt einerseits voraus, dass das Männchen artgleiche Männchen und artgleiche 
paarungswillige Weibchen erkennt, aber auch dass das Weibchen artgleiche Männchen 
erkennt (CORBET 2004). Sexuelle Selektion ist der wichtigste Faktor für die Unver-
wechselbarkeit konkurrierender sexueller Signale, ob in allopatrischen oder in sympatri-
schen, reproduktiv isolierten Populationen (WEST-EBERHARD 1984). Untersuchungen 
an sympatrisch verbreiteten Arten der Calopterygidae und Chlorocyphidae (z. B. HEY-
MER 1973, WAAGE 1975, RUDOLPH 1993, ANDERS & RÜPPELL 1997) legen nahe, dass 
ein selektiver Druck hinsichtlich eindeutiger artspezifischer Signale wirksam ist. Im 
Umkehrschluss sind den sexuellen Signalen auch ethologische Kohäsionspotenziale 
innerhalb von Fortpflanzungsgemeinschaften sensu TEMPLETON (1989, 1998) zuzuord-
nen, die letztendlich im Sinne des Konzeptes der Evolutionären Art (SIMPSON 1961, 
MAYDEN 1997) nach Überschreitung eines bestimmten Niveaus, des „Point of no re-
turn“ sensu PETERS (1998), zu evolutiv eigenständigen Fortpflanzungsgemeinschaften 
führen können. Die Ausbildung und Form der Präsentation optischer Signale steht of-
fensichtlich ursächlich in engem Zusammenhang zu Möglichkeiten und Mechanismen 
der Partnerwahl im Rahmen der jeweiligen Paarungssysteme. Unter Berücksichtigung 
der Möglichkeiten konvergenter Entwicklungen sollte die qualitative und quantitative 
Kenntnis des Reproduktionsverhaltens damit sowohl Hinweise zur Identifizierung evo-
lutiver Arten, als auch unterstützende Informationen zu phylogenetischen Beziehungen 
liefern können. RÜPPELL et al. (2005) bezeichnen Prachtlibellen (Calopterygidae) auf-
grund der aus einem Zusammenspiel der Ergebnisse verhaltensökologischer, physiolo-
gischer und molekularbiologischer Forschungen resultierenden evolutionsbiologischen 
Erkenntnisse bereits als „Modellorganismen für die Evolutionsbiologie“. Ungeachtet 
dessen bestehen für zahlreiche Formen der Calopterygidae, selbst für die europäischen 
Prachtlibellen, noch Unklarheiten in der taxonomischen Einordnung (z. B. RÜPPELL et 
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al. 2005). Die klassischen Methoden der systematischen Analyse nach morphologischen 
Merkmalen, insbesondere nach Flügel- und Genitalmerkmalen, erweisen sich als unzu-
reichend für die Problemlösung. Erfolgversprechende Ansätze kombinieren klassische 
und moderne Methoden (z. B. WEEKERS et al. 2001), wobei die Analyse genetischer 
Charakteristika in Kombination zu wichtigen morphologischen und Verhaltensmerkma-
len für die Rekonstruktion von Entwicklungslinien und Verwandtschaftsgraden (RÜP-
PELL et al. 2005) vermutlich verstärkt in den Mittelpunkt rücken wird.  
Die wenigen vorliegenden Publikationen zu vergleichenden Untersuchungen des Re-
produktionsverhaltens von Juwelenlibellen (z. B. ROBERTSON 1982a, LEMPERT 1988, 
RUDOLPH 1993, ORR 1996, GÜNTHER 2001, MILLER & MILLER 2003) und die offen-
sichtlichen Beziehungen zwischen der Ausprägung bestimmter morphologischer Merk-
male und Ornamente zu deren Funktion und Form der Präsentation im intraspezifischen 
Verhalten (ORR 1996, MARTENS 2003, CORBET 2004) berechtigen zur Hypothese, dass 
sich evolutive Prozesse während der Speziation im Reproduktionsverhalten abbilden 
bzw. ursächlich zu Verhaltensänderungen in Bezug stehen. Im Rahmen der vorliegen-
den Arbeit stand deshalb folgende Frage im Mittelpunkt:  
Ergeben sich aus der Kenntnis des Reproduktionsverhaltens der Chlorocyphidae 
Möglichkeiten zum Erkennen verschiedener Taxa bzw. zur Rekonstruktion von 
Verwandtschaftsbeziehungen? 
Die Ergebnisse der zur Beantwortung dieser Frage erhobenen Grundlagendaten werden 
in Kapitel 3 dargestellt.   
Ein weiterer Anlass der Arbeit war die Frage nach den Funktionen der für Männchen 
verschiedener Chlorocyphidae ungewöhnlich zeitintensiven und offensichtlich mit ho-
hen energetischen Kosten verbundenen Drohflüge. Die Monopolisierung der Eiablage-
plätze als limitierte Ressource und deren Verteidigung durch ritualisierte Drohflüge 
erwies sich in zahlreichen, überwiegend in Regionen mit starkem saisonalen Einfluss 
auf das Reproduktionsverhalten durchgeführten Untersuchungen an Prachtlibellen als 
wirkungsvolle Möglichkeit zur Steigerung des individuellen Reproduktionserfolges der 
erfolgreichen Männchen (CÓRDOBA-AGUILAR & CORDERO RIVERA 2005). So wies 
WAAGE (1988) für die Prachtlibelle Calopteryx maculata nach, dass Kämpfe um Terri-
torien eskalieren, d. h. sich signifikant in der Dauer erhöhen können, wenn sich 2 
Männchen ein Territorium teilen. In darauf aufbauenden experimentellen Untersuchun-
gen konnten MARDEN & WAAGE (1990) schließlich zeigen, dass der Ausgang der 
Kämpfe stärker mit den Fettreserven der Männchen als mit deren Größe oder physi-
schen Attributen verknüpft war. Die Autoren definieren die langanhaltenden Drohflüge 
daher als „energetic wars of attrition“.  
Erste Beobachtungen an den ganzjährig in geringer Abundanz vorkommenden Rhino-
cypha-Arten in Neuguinea und Sulawesi ergaben, dass die Männchen überwiegend 
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nicht in der Lage waren, den Zugang der Weibchen zu potenziellen Eiablagesubstraten 
wirksam zu limitieren. Zusätzliche Hinweise auf mögliche weitere Funktionen der 
Drohflüge resultierten daraus, dass bei den genannten Arten vorrangig etablierte Revier-
inhaber in langanhaltende Drohflüge involviert waren. Eindringlinge wurden nahezu 
ausnahmslos bereits durch kurze Verfolgungsflüge wirksam abgedrängt. Eine Voraus-
setzung zum Verständnis des Reproduktionsverhaltens der Chlorocyphidae bildete da-
mit die Frage:  
Sind die Drohflüge der Chlorocyphidae nur territoriale Kämpfe?  
Die Ergebnisse der diesbezüglichen Untersuchungen sind in Kapitel 4 dargestellt. 
Weibchen verschiedener Juwelenlibellen bilden an ausgewählten Eiablageplätzen teil-
weise individuenreiche und häufig auch interspezifische Aggregationen. Am Beispiel 
der afrikanischen Art Platycypha caligata konnte gezeigt werden, dass die Anwesenheit 
weiterer Weibchen die Wahl des Eiablageplatzes beeinflusst (MARTENS & REHFELDT 
1989, REHFELDT 1989). In den in der vorliegenden Arbeit dargestellten Untersuchungen 
zum Territorialverhalten ergab sich für verschiedene Taxa der Gattungen Aristocypha, 
Heliocypha und Libellago, dass die Anwesenheit größerer Gruppen von Weibchen die 
Attraktivität und den Wert der diese Plätze umfassenden Territorien für die Männchen 
stark erhöhte. Dies führte dazu, dass die entsprechenden Substrate stark umkämpft wur-
den und in Folge dessen die Residenten häufig wechselten. Andererseits wurden für 
Videoaufnahmen künstlich platzierte, strukturell hochwertige Eiablagesubstrate von den 
Weibchen verschiedener Heliocypha- und Libellago-Taxa anfangs nicht oder nur zöger-
lich angenommen, obwohl die Männchen diese unverzüglich okkupierten. Das Wahl-
verhalten der Weibchen konnte damit weder über strukturelle Merkmale der Substrate, 
noch über die individuellen Eigenschaften des territorialen Männchens vollständig er-
klärt werden. In dem in Kapitel 5 dargestellten experimentellen Test wurde daher fol-
gender Frage nachgegangen:  
Wird die Wahl des Eiablageplatzes bei den Weibchen von Heliocypha perforata 
limbata und Libellago stigmatizans durch die Störungsintensität an diesem Platz in 
den Vortagen beeinflusst?        
Die im Rahmen der hier dargestellten Freilandstudien an verschiedenen südostasiati-
schen Juwelenlibellen gewonnenen Daten weisen darauf hin, dass ein über die Limitie-
rung der individuellen Fortpflanzungszeit und Abundanzschwankungen zumindest in 
Teilen des Areals wirksamer saisonaler Einfluss Auswirkungen auf das Fortpflanzungs-
verhalten ausübt. Arten, die zumindest regional unter saisonalen Einflüssen leben, ent-
sprechen in ihrem Verhalten stärker den Erwartungen aufgrund der publizierten Unter-
suchungen an Prachtlibellen der gemäßigten Zonen. HILFERT-RÜPPELL (2004) und RÜP-
PELL et al. (2005) weisen auf Unterschiede in der Nutzung reproduktiver Taktiken bei 
europäischen Calopteryx-Arten in Abhängigkeit von klimatischen Bedingungen hin. 
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Vor diesem Hintergrund erscheint es sinnvoll, die vorliegenden Ergebnisse zum Repro-
duktionsverhalten von Neurobasis kaupi als überwiegend unter ganzjährig wenig 
schwankenden klimatischen Bedingungen vorkommender Prachtlibelle vergleichend zu 
den Literaturbefunden auszuwerten. Im Mittelpunkt standen hier folgende Fragen:  
Welche Strategien nutzt Neurobasis kaupi im Reproduktionsverhalten? Gibt es 
grundsätzliche Unterschiede zum Verhalten von Prachtlibellen in den gemäßigten 
Zonen?  
Die Ergebnisse werden in Kapitel 6 dargestellt und in Kapitel 7 vergleichend zu den 
vorliegenden Befunden an Juwelenlibellen diskutiert.  
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2 Untersuchungsgebiete und Zeitraum  
2.1 Vorbemerkungen  
Den geografischen Schwerpunkt der vorliegenden Untersuchungen bildete das zu den 
Großen Sundainseln gehörige Sulawesi. Angeregt wurden die Untersuchungen vor al-
lem durch die nicht ohne weiteres interpretierbaren Verhaltensbeobachtungen an Rhino-
cypha- und Libellago-Taxa dieser Insel sowie durch massive Probleme bei der Beurtei-
lung der systematischen Stellung der sulawesischen Juwelenlibellen. Zur Absicherung 
der Ergebnisse wurden vergleichende bzw. ergänzende Untersuchungen an verschiede-
nen Juwelenlibellen auf Bali und der malaiischen Halbinsel vorgenommen sowie eigene 
Daten von Neuguinea und den Philippinen einbezogen.  
Entsprechend dieses Arbeitsschwerpunktes wird auch in den einführenden Darstellun-
gen besonderer Wert auf die Situation in Sulawesi gelegt.    
 
2.2 Einführung in den Untersuchungsraum  
„Selbstverständlich übt die Vernichtung des Waldes auch ihrerseits wieder einen 
Einfluß auf das Klima aus, und dieser gibt sich in Wassermangel während der trocke-
nen Zeit bereits recht fühlbar kund. Die kleineren Flüsse und Bäche trocknen vollkom-
men aus, und Mißernten sind die unmittelbare Folge davon. Wenn es der Regierung 
nicht gelingt, mit starker Hand die Wälder der höheren Bergregion vor Vernichtung zu 
bewahren, so geht das Land einer traurigen Zukunft entgegen.“ 
Paul & Fritz Sarasin: Reisen in Celebes. Zweiter Band 1905: 204-205 (Makassar und 
Süd-Celebes) 
 
Die Teiluntersuchungsgebiete der vorliegenden Studie liegen weit verstreut über den 
südostasiatischen Raum (vgl. Abb. 6), einer Region mit sehr heterogener geografischer 
und geologischer Geschichte, welche sich infolge dessen durch eine hohe Biodiversität 
und einen hohen Grad an kleinräumigem Endemismus auszeichnet (SODHI & BROOK 
2006). Südostasien beherbergt mit Indo-Burma, Sundaland, Wallacea und den Philippi-
nen teilweise oder vollständig 4 der durch MYERS et. al (2000) beschriebenen 25 welt-
weiten Biodiversitäts-Hotspots, d.h. „...areas featuring exceptional concentrations of 
endemic species and experiencing exceptional loss of habitat“ (MYERS et al. 2000). Je-
des dieser Gebiete hat eine einzigartige geologische Geschichte, die zu seiner hohen 
Biodiversität und einem hohen Grad von Endemismus beigetragen hat (MITTERMEIER et 
al. 1999).  
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Die biogeografische Situation Südostasiens ist extrem komplex und bis heute nicht voll-
ständig verstanden (SODHI & BROOK 2006). Zoogeografisch umfasst das Untersu-
chungsgebiet Teile der „klassischen“ tiergeographischen Regionen Orientalis und 
Australis sowie das durch die Wallace- und Lydekker-Linie begrenzte indoaustralische 
Zwischengebiet (Wallacea, vgl. Abb. 5) (MÜLLER 1977, SEDLAG 1995). Durch FRANZ 
& BEIER (1970) wurde Neuguinea hinsichtlich der Insektenfauna der orientalischen Re-
gion zugerechnet, zu der auch andere Invertebrata engere Beziehungen als zu Australien 
hätten. Das häufig genutzte Konzept der zoogeographischen Regionen der Binnenge-
wässer nach BĂNĂRESCU (1992) bindet Neuguinea in die Australische Region ein, ord-
net Wallacea und die Philippinen, mit Ausnahme Palawans, der Indo-Westpazifischen 
Region sowie aller im Bereich des Sunda-Schelfs befindlichen Inseln und des südostasi-
atischen Festlandes der südostasiatischen Subregion der Sino-Indischen Region zu. Die-
se Einteilung wird von SCHÄFER (1997) als „allgemein etabliert“ anerkannt, lässt sich 
jedoch aus den Arealbezügen der regionalen Libellenfaunen nicht entsprechend ableiten 
(s. u.).            
Bereits die Zusammenstellung von BĂNĂRESCU (1995) offenbart sehr unterschiedliche 
Verhältnisse in den Verbreitungsbildern und Arealbezügen für verschiedene süßwasser-
bewohnende Artengruppen Neuguineas. VAN TOL & GASSMANN (2007) zeigen am Bei-
spiel verschiedener aquatischer Tiergruppen, insbesondere verschiedener Libellentaxa, 
enge biogeografische Bezüge zwischen den nördlichen Teilen Neuguineas, einem Teil 
der östlichen Sundainseln sowie den Philippinen (außer Palawan). Diese Bezüge stehen 
überwiegend in guter Übereinstimmung mit paläogeografischen Rekonstruktionen einer 
westlichen Drift des South Caroline Inselbogens.  
Die Mehrzahl der Teiluntersuchungsgebiete befand sich im Bereich der äquatorialen 
Zone und ist durch ein perhumides tropisches Tageszeitenklima gekennzeichnet. Auf 
Bali, im Süden Sulawesis, im Norden der malaiischen Halbinsel sowie auf Palawan und 
in Südchina bestehen unterschiedlich deutlich ausgeprägte Übergänge zu schwacher 
Saisonalität mit Sommerregen (SCHULTZ 2005, BEIERKUHNLEIN 2007).  
Mit 99,6 % der Fläche war Südostasien vor 8000 Jahren nahezu vollständig bewaldet 
(SODHI & BROOk 2006). Die großflächige Entwaldung setzte infolge zunehmender 
landwirtschaftlicher Nutzung im 19. Jahrhundert ein. Im Jahr 1880 besaßen noch alle 
südostasiatischen Länder über 70 % intakte Primärwälder (FLINT 1994). Durch kom-
merziellen Holzeinschlag und Bevölkerungswachstum verschwanden zwischen 1880 
und 1980 jährlich ca. 0,3 % der Waldfläche. Die Rate der jährlichen Entwaldung erhöh-
te sich in den 1990er Jahren auf ca. 1,4 %. Im Jahr 2000 waren maximal noch 44,1 % 
der ursprünglichen Primärwaldfläche erhalten, wobei die Waldverteilung regional sehr 
stark variierte. So hatten beispielsweise die Philippinen bereits 82,3 % und Thailand 
80,7 % der Primärwaldflächen verloren (FAO 2001, SODHI et al. 2004, SODHI & BROOK 
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2006). Durch großflächige Waldverluste können gravierende lokale bis überregionale 
klimatische Auswirkungen, insbesondere durch Erhöhung der Lufttemperatur und der 
täglichen Temperaturschwankungen sowie Verringerung der Niederschläge hervorgeru-
fen werden (BERBET & COSTA 2003), die, ebenso wie Störungen der hydrologischen 
Systeme, auch die verbleibenden Primärwaldgebiete beeinträchtigen können.     
 
Abb. 5: Karte von Südostasien mit Kennzeichnung der großen Schelfgebiete (hellgrau) und 
Lage der postulierten Faunengrenzlinien (nach MOSS & WILSON (1998). 
 
2.3 Untersuchungsgebiete 
2.3.1 Sulawesi und Togian-Inseln 
Die indonesische Insel Sulawesi (Celebes) bildet mit ca. 159 000 km² (DE JONG & VAN 
TOL 1994) die größte zusammenhängende Landmasse zwischen Sunda- und Sahul-
Kontinentalschelf (vgl. Abb. 5). Inklusive der nahe gelegenen kleinen Inseln beträgt die 
Flächengröße ca. 186 145 km² (COATES & BISHOP 1997). 
Die geologische Entstehungsgeschichte der Insel ist sehr komplex und im Wesentlichen 
auf die Kollision mehrerer Mikroplatten zurückzuführen. Die heutige Insel setzt sich 
aus mindestens vier Inselfragmenten zusammen, die sich, beginnend im Miozän bis zum 
Pliozän, d.h. in einem Zeitraum vor 15-5 Millionen Jahren, zur rezenten Gestalt verei-
nigten (HALL 1998, HALL 2002, HILL & HALL 2003). Sulawesi ist in seiner gegenwärti-
gen Topografie damit nur etwa 5 Millionen Jahre alt. Über die Existenz und Dauer einer 
Landverbindung zu Sundaland im Bereich der heutigen Makassarstraße wurden unter-
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schiedliche Auffassungen publiziert. MOSS & WILSON (1998) stellen Teile des heutigen 
westlichen Sulawesis in der Oberkreide und im Paläozän als vermutlich zusammenhän-
gende Landmassen mit dem östlichen Borneo und damit Sundaland dar. Dagegen hält 
HALL (nach GROVES 2001) eine derartige Verbindung im Zeitraum der letzten 50 Milli-
onen Jahre für unwahrscheinlich. Sollte eine derartige Landbrücke überhaupt existiert 
haben, dann nach den Auffassungen von HALL (in GROVES 2001) eher in südlicher 
Ausdehnung in den Bereich des heutigen Javas. Im Gegensatz dazu scheidet das östli-
che Ophiolith infolge seiner ozeanischen Entstehung als Herkunftsgebiet terrestrischer 
Biota grundsätzlich aus. Allerdings bestanden vermutlich Einwanderungsmöglichkeiten 
über „rafting“ (Transport von Biota durch plattentektonische Vorgänge) bzw. „island 
hopping“ („Inselspringen“, d. h. Ausbreitung über benachbarte Inseln ohne direkte 
Landbrücken) für australische Elemente über mikrokontinentale Fragmente, die sich 
zwischen Miozän und Pleistozän an das östliche Sulawesi anlagerten. Am Beispiel der 
Verbreitung der Rhinocypha tincta-Gruppe erwägen VAN TOL & GASSMANN (2007) die 
grundsätzliche Möglichkeit, dass ein Fragment des South Caroline Inselbogens mögli-
cherweise in Sulawesi integriert wurde. Aus den bisherigen paläogeografischen Rekon-
struktionen ergeben sich jedoch keine entsprechenden Hinweise. Ein Austausch über 
„Inselspringen“ zwischen Borneo, Sulawesi und den Philippinen ist grundsätzlich auch 
über die teilweise über den Meeresspiegel aufragenden vulkanischen Bögen (Nordsula-
wesi, Sulu, Sangihe, Cagayan) vorstellbar (MOSS & WILSON 1998). Die Biogeografie 
der Wallacea ist bis heute nur teilweise verstanden (TURNER et al. 2001, VAN TOL 
2007a). Die komplexe geologische Historie und der durch plattentektonische Prozesse 
und Meeresspiegeländerungen hervorgerufene Wechsel von Kontakt und Isolation auf 
enger räumlicher Ebene bildeten jedoch mit hoher Wahrscheinlichkeit die Schlüsselfak-
toren für die außerordentliche Radiation und die komplexen Verbreitungsbilder ver-
schiedener Tiergruppen auf Sulawesi. Beispiele sind Sulawesi-Makaken (Macaca spp., 
EVANS et al. 1999, 2003, GROVES 1980, 2001), aquatische Heteroptera (POLHEMUS & 
POLHEMUS 1990) und Zikaden (Cicadoidea, DUFFELS 1990). Sie bilden sich auch auf 
niedrigerem systematischen Niveau z. B. in der genetischen Diversität der Celebes-
Kröte (Bufo celebensis, EVANS et al. 2003) ab.  
Der Grad an Endemismus ist in vielen Tiergruppen sehr hoch. So sind beispielsweise 
62 % der Säugetiere, exklusive der Fledertiere sogar 98 % der Säugerarten endemisch 
(WHITTEN et al. 1987). Die Brutvogelfauna der Hauptinsel umfasst 41 Endemiten, die u. 
a. in 14 endemische Gattungen gestellt werden (WHITE & BRUCE 1986, COATES & BIS-
HOP 1997).  
Als Kontaktzone mehrerer Paläoinseln zeugen die Gebirgsregionen Zentralsulawesis 
von einer besonders turbulenten geologischen Entwicklung, die letztendlich zur Ausbil-
dung der großen Seen und einer komplizierten Verschachtelung von Wassereinzugsge-
bieten mit weit isolierten Mündungsgebieten führte.  
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Die klimatische Situation Sulawesis ist nach SCHMIDT & FERGUSON (1951) und WHIT-
MORE (1984) außerordentlich komplex. Während die zentralen Teile überwiegend 
perhumides Klima aufweisen, verstärkt sich der saisonale Einfluss mit zunehmender 
Entfernung von den zentralen Teilen. Durch Luv- und Lee-Situationen können sowohl 
Saisonalität als auch Jahresniederschlagsmenge kleinräumig stark wechseln. Die Mehr-
zahl der Fließgewässer entspringt in niederschlagsreichen Gebirgslagen.     
Die Togian-Inseln bilden einen isolierten, überwiegend gebirgigen Archipel von 56 
kleinen Inseln in der Tomini-Bucht zwischen Zentral- und Nordsulawesi. Die Insel-
gruppe war möglicherweise während der pleistozänen Meeresspiegelabsenkung mit der 
östlichen Spitze von Zentralsulawesi verbunden, jedoch nie mit Nordsulawesi (FROEH-
LICH & SUPRIATNA 1996). 
Untersuchungsgebiete in Zentralsulawesi: 
Die Feldarbeiten erfolgten an den in Tabelle 3 aufgeführten Gewässern. Gezielte mehr-
tägige Verhaltensbeobachtungen beschränkten sich auf die Flüsse Sg. Wera und Sg. 
Tumonda, die im Folgenden genauer charakterisiert werden. 
 
Tabelle 3: Übersicht wichtiger Untersuchungsgewässer in Zentralsulawesi 
Beobachtungsgebiet 







Zentralsulawesi: Einzugsgebiet Poso-See (Sg. Poso)  
Straße Tonusu-Gintu: Sg. Wera 1°45’S, 120°32’E 520-800 14 
Straße Tonusu-Gintu: Sg. Tumonda (westliche 
Zufluss zu Sg. Wera) 
1°47’S, 120°31’E 670-800 5 
Straße Tonusu-Gintu: Sg. Peatua 1°47’S, 120°29’E 1150-1250 1 
Siuri: kleiner Bach 1°48'S, 120°32'E 500 1 
Salukaia: Sg. Kamba westlich Poso-See 1°52’S, 120°30’E 520 1 
Tentena: kleiner Bach Ostufer Poso-See 1°50’S, 120°39’E 550 1 
Pendolo: Bach westlich Ortslage 2°04’S, 120°40’E 520 1 
Zentralsulawesi: Einzugsgebiet Sg. Lariang 
Gimpu: westlicher Zufluss des Sg. Pebatua 
südlich von Gimpu 
1°39’S, 120°02’E 450-500 1 
Gimpu-Lawua: Sg. Pebatua  1°38'S, 120°02’E 410-430 2 
Doda: 4 Quellbäche des Sg. Torire und Bäche 
zwischen Rano Rano und Doda 
1°40'S, 120°16'E 1000-1200 4 
Straße Tonusu-Gintu: Quellbäche östlich Pass 
zwischen Bomba und Sg. Malei  
1°51'S, 120°19'E 1200-1400 1 
Straße Tonusu-Gintu: Sg. Malei und Sg. Boro 
besar  
1°49'S, 120°21'E 1100-1300 2 
Gintu (Bada-Tal): Sg. Lariang nordöstlich 
Bomba 
1°50'S, 120°21'E 900 1 
Gintu (Bada-Tal): Sg. Betaua nahe Bomba 1°51’S, 120°17’E 800 1 
Zentralsulawesi: Einzugsgebiet Sg. Palu 




(1) Oberlauf (entspricht Abschnitt oberhalb der Saluopafälle) - Abb. 79 (Anhang) 
Koordinaten:  1°45'30.40"S, 120°31'42.60"E (oberes Ende des betrachteten Bereichs) 
Kurzcharakteristik: Sich durch mehrere Quellzuläufe von 2 auf 6 m verbreiterndes, kla-
res Fließgewässer mit ganzjährig ausgeglichener Wasserführung, dessen Einzugsgebiet 
sich innerhalb eines nahezu ungestörten Primärwaldgebietes befindet. Selbst nach 
Starkniederschlägen konnte nur eine stark verzögerte, geringfügige Erhöhung des Was-
serstandes (<20 cm) ohne merkliche Trübung beobachtet werden. Infolge der intakten 
Bewaldung des Gewässerumfeldes und der geringen Gewässerbreite variierte die Be-
schattung zwischen 80 und 90 %. Das Gewässerbett wurde durch meist 30-50 cm hohe 
Travertinschwellen stufig gegliedert. Dazwischen dominierten flache, überwiegend 
gleichmäßig strömende Abschnitte. Innerhalb eines gefällearmen Abschnittes oberhalb 
des Wasserfalls teilte sich das Flussbett mehrfach in ca. 4 m breite Arme. Im Sohlsub-
strat überwogen Hartsubstrate, die überwiegend durch Travertinablagerungen entstan-
den sind. Unmittelbar oberhalb der Wasserfälle weitete sich das Gewässerbett auf bis zu 
15 m Breite. In diesem stärker besonnten Bereich (Beschattung ca. 40 %) traten ver-
stärkt kiesige Sedimente und Detritusablagerungen auf. Emerse und submerse Vegetati-
on fehlte, vergleichbare Substrate bildeten überhängende Ufervegetation und flutende 
Wurzeln. Die Höhenlage des betrachteten Abschnittes betrug ca. 650-800 m NN.  
(2) Mittellauf (entspricht Abschnitt zwischen Saluopafällen und Austritt in das acker-
baulich genutzte Schwemmland) - Abb. 80 (Anhang) 
Koordinaten:   1°45'10.80"S, 120°32'41.40"E (Untersuchungsfläche) 
Kurzcharakteristik: Unterhalb der ca. 100 m hohen zwölfstufigen Saluopafälle verlief 
der Fluss zunächst wenige hundert Meter durch gestörte Primärwaldreste und Sekun-
därwald mit einzelnen touristischen Rastplätzen, danach durch für die Anlage von Ka-
kaoplantagen stark aufgelichtete Gehölzbestände. Die Rodungen vergrößerten sich im 
Zeitraum 1993-1999 bis nahe des Eingangs zum „Erholungsgebiet“ am Fuße des Was-
serfalls. Unterhalb des Wasserfalls dominierten zunächst Hartböden neben Sand- und 
Detritusablagerungen, in den gerodeten Bereichen heterogene Weichböden. In diesem 
Abschnitt erfolgte bei Niederschlägen eine erosionsbedingt verstärkte Einspülung von 
Schwebstoffen. Submersvegetation fehlte, in den aufgelichteten Bereichen traten teil-
weise flutende Gramineae-Bestände an den Ufern auf. Die Höhenlage betrug ca. 520-
550 m NN. Unterhalb des betrachteten Abschnittes verlief der Unterlauf des Sg. Wera 
innerhalb einer überwiegend im Nassreisanbau genutzten Schwemmebene und mündete 





Koordinaten: 1°47'06''S, 120°31'38''E (Straßenbrücke, Lage geschätzt)  
Kurzcharakteristik: Westlicher Nebenbach des Sg. Wera. Das Einzugsgebiet befand sich 
oberhalb der Straßenbrücke Tonusu-Gintu vollständig innerhalb eines wenig gestörten 
Primärwaldgebietes. Der Wald im unmittelbaren Gewässerumfeld wurde lediglich 
durch zwei Rattansammler-Pfade mit punktueller Holzentnahme gestört. Zwischen 1994 
und 1999 erfolgte hier eine Zunahme der Beeinträchtigungen durch Einzelstamment-
nahme und das Sägen von Brettern. Die Höhenlage des betrachteten Abschnittes betrug 
ca. 670-800 m NN. Oberhalb von 800 m NN verlief der Bach mit einer Breite von etwa 
1-2 m kaskadenartig und war vollständig beschattet. Daran anschließend verringerte 
sich das Gefälle und die Gewässerbreite erhöhte sich auf 3-4 m. Die Bodensubstrate 
waren zunächst überwiegend kiesig, bachabwärts mit zunehmendem Anteil von Detri-
tusablagerungen und lehmigen Feinsedimenten. Infolge der überwiegend intakten Be-
waldung des Gewässerumfeldes und der geringen Gewässerbreite variierte die Beschat-
tung um 90-95 %. Für Chlorocyphidae relevante Vegetationsstrukturen beschränkten 
sich auf überhängende Ufervegetation und flutende Wurzeln. Unterhalb der Straßenbrü-
cke verlief der Bach über einen Steilhang mit Sekundärbewaldung direkt in das reisbau-
lich genutzte Tal des Sg. Wera. 
 
Untersuchungsgebiet Togian-Inseln: 
Batudaka: Sg. Tanimpo - Abb. 83 (Anhang) 
Koordinaten: 0°26'10.10"S,  121°51'36.10"E (Untersuchungsfläche) 
Kurzcharakteristik: Größter Bach der Insel Batudaka mit einer Gesamtlänge von ca. 
7 km, welcher im Nordwesten der Insel nahe der Ortschaft Wakai ins Meer mündet. Das 
Untersuchungsgebiet bildete ein etwa 400 m langer Gewässerabschnitt ober- und unter-
halb des „air terjun“, eines ca. 4 m hohen Sohlenabsturzes. Oberhalb dieses verlief der 
Bach in einer Breite von 3-4 m durch primären Tieflandregenwald. Das Bett wies einen 
ständigen Wechsel zwischen kleinen Kaskaden, tiefen Kolken und flach strömenden 
Bereichen mit steinigem Grund auf. Anthropogen bedingte Störungen fehlten oberhalb 
des „Wasserfalls“ weitestgehend. Submerse Vegetation fehlte, die wesentlichsten Struk-
turen bildete liegendes oder schräg im Wasser stehendes Totholz. Die Morphologie deu-
tete auf stärkere niederschlagsabhängige Wasserstandsschwankungen hin. Unterhalb 
des „Wasserfalls“ verlief der Bach noch wenige hundert Meter durch bachabwärts zu-
nehmend beeinträchtigten Primärwald, danach durch gehölzdominierte Plantagen, wo-
bei sich sein Charakter zum sandig-kiesigen Tieflandsbach wandelte. Die Höhenlage 
des untersuchten Abschnittes betrug ca. 10-50 m NN. 
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Untersuchungsgebiete in Südsulawesi: 
Alle Untersuchungen im westlichen Südsulawesi erfolgten im Einzugsgebiet des Sg. 
Maros, der ca. 20 km nördlich von Makassar (Ujung Pandang) in die Straße von Makas-
sar mündet.  
 
Sg. Bantimurung   
Koordinaten:  S 5°00'59.9'', E 119°40'57.0'' (Untersuchungsfläche)   
Kurzcharakteristik: In einem engen, klammartigen Tal verlaufender Fluss unterhalb des 
ca. 30 m hohen Bantimurung-Wasserfalls in einer Höhenlage von ca. 110 m NN. Mor-
phologieabhängig schwankte die Gewässerbreite im betrachteten Abschnitt von 6-20 m. 
Der Fluss zeigte niederschlagsabhängig sehr starke Wasserstandsschwankungen. Der 
Gewässergrund war überwiegend felsig, nur stellenweise traten sandig-kiesige Sedi-
mentablagerungen auf. Auch bei Niedrigwasser war ständig eine gewisse Wassertrü-
bung zu beobachten, nach Starkniederschlägen betrug die Sichttiefe <10 cm. Die Be-
obachtungen erfolgten überwiegend an einem etwa 6 m breiten Abschnitt unterhalb des 
Schutzgebietes „Bantimurung and Karaenta“ im Bereich des Losmen Bantimurung. Im 
Untersuchungsgebiet dominierte Sekundärwald, im Umfeld des Wasserfalls ein parkar-
tig gestaltetes Erholungsgebiet (Abb. 78 im Anhang) mit befestigten Wegen, Brücken 
und einzelnen Gebäuden. Der Gewässerlauf war infolge der Talmorphologie gestreckt, 
unterhalb des Wasserfalls auch teilweise begradigt und ausgebaut. Unterhalb des Unter-
suchungsgebietes trat das Gewässer aus dem Engtal in eine weite, überwiegend land-
wirtschaftlich genutzte Ebene und verlief hier in einem kanalisierten Bett. Der Grad der 
Beschattung betrug im Untersuchungsgebiet durchschnittlich ca. 40 % und wurde neben 
den Ufergehölzen auch durch die steil aufragenden und z. T. überhängenden Talwände 
hervorgerufen. Es traten keine submerse und emerse Vegetation auf, jedoch überhän-
gende Ufervegetation und flutende Wurzeln. 
 
Sg. Pattunuang Asue - Abb. 77 (Anhang) 
Koordinaten: S 5°03'59.00'', E 119°43'11.20'' (Untersuchungsfläche) 
Kurzcharakteristik: Durch starke Wasserstandsschwankungen gekennzeichneter, bei 
Mittelwasser 6-15 m breiter, stark strömender Fluss in einer Höhenlage von ca. 100 m 
NN. Das Untersuchungsgebiet umfasste Teile des Taman Wisata Alam Pattunuang   
Asue im Bereich eines steilwandigen, tief eingesenkten Tales mit maximal ca. 100 m 
Sohlbreite. Der Gewässerlauf war sehr blockreich, an breiteren Abschnitten traten teil-
weise großflächige Schotter- sowie kleinflächige Kiesbänke auf. In den Mittagsstunden 
waren >75 % der Gewässerfläche besonnt. Auf den oberhalb der Mittelwasserlinie lie-
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genden Schotterbänken stockten ausgedehnte niedrige rheophytische Gebüsche (Homo-
noia riparia), während die Ufer von fragmentarisch ausgebildeten Galeriewäldern be-
gleitet wurden. Im Umfeld dominierten Sekundärwälder, in breiteren Auenabschnitten 
auch beweidete Abschnitte und einzelne Gebäude, während die Steillagen zumindest 
teilweise noch gestörte Primärwaldreste aufwiesen. Bei Mittelwasser trat keine submer-
se und emerse Vegetation auf, jedoch überhängende Ufervegetation und flutende Wur-
zeln. Der Flussverlauf ist weitgehend natürlich und infolge Talmorphologie und Gefälle 
überwiegend gestreckt. 
 
Das Gebiet der Malili-Seen ist administrativ ebenfalls Südsulawesi zugeordnet, natur-
räumlich aber den zentralen Teilen Sulawesis zuzurechnen. Untersuchungen erfolgten 
hier im Einzugsgebiet des Matano-Sees: 
Sg. Pondata - Abb. 82 (Anhang) 
Koordinaten:  S 2°31'17.70'', E 121°20'36.10''  
Kurzcharakteristik: Teilweise tief eingesenkter, etwa 4-5 m breiter schnell strömender 
Bach in einer Höhenlage von ca. 400 m NN. Der untersuchte Abschnitt begrenzte rand-
lich einen Golfplatz und wurde durch bis zu 10 m breite, durch Bambus dominierte Ge-
hölzstreifen begleitet. Der Wasserstand schwankte niederschlagsabhängig stark, nach 
Starkregenereignissen war das Wasser durch Feinsedimenteintrag getrübt. Die Boden-
substrate waren überwiegend schotterig/steinig, seltener lehmig/schluffig oder sandig. 
Bei Mittelwasser nahmen trockene Schotterbänke fast 50 % der Gewässersohle ein. 
Submerse Vegetation fehlte vollständig. Oberhalb des betrachteten Abschnittes war der 
Bach tief klammartig eingesenkt und bei einer Breite von 1-2 m tief und stark strömend. 
Im Einzugsgebiet dominierten Rodungen und dünn besiedeltes Kulturland.  
 
2.3.2 Neuguinea und Batanta  
Mit einer Länge von ca. 2400 km und einer maximalen Breite von 680 km weist Neu-
guinea eine Fläche von fast 800 000 km² auf und ist damit die zweitgrößte Insel der 
Welt (COATES 1985). Neuguinea ist ein Produkt der Interaktionen zwischen der nord-
wärts driftenden Australischen Platte und der Pazifischen Platte. Nach HALL (1998, 
2001) wurden Papua- und Sepik-Ophiolith im Paläozän bzw. frühen Eozän platziert. 
Später lagerten sich hier die Bogen-Terrane des nördlichen Neuguineas an, deren Ur-
sprung, wie der des South Caroline-Bogens, ca. 4000 km nördlich im zentralen Pazifik 
lag. Halls Rekonstruktion für 30 Millionen Jahre zeigt die östlichen Philippinen, die 
nördlichen Molukken und die Terrane des nördlichen Neuguineas als relativ zusam-
menhängenden Bogen, welcher parallel zu und in einer Entfernung von ca. 1000-
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2000 km nördlich des „Festlandes“ von Neuguinea verlief. Dieser driftete zunächst 
südwärts, möglicherweise bis zu einem teilweisen Andocken an Neuguinea. Danach 
kam es zu einer weiteren westlich gerichteten Drift entlang der Hauptscherzone. Diese 
Rekonstruktion steht in guter Übereinstimmung mit den engen biogeographischen Ver-
bindungen dieser Regionen (HEADS 2002). Durch Meeresspiegelabsenkungen bildeten 
sich in geologisch rezenten Zeiträumen im Süden mehrfach Landbrücken nach Austra-
lien aus (BEEHLER et al. 1986, HALL 1998).   
Batanta zählt mit 453 km² zu den 4 großen Inseln des Neuguinea nordwestlich vorgela-
gerten Raja Ampat Archipels und ist überwiegend aus einem Sockel ophiolitischer Ge-
steine, überlagert mit kreidezeitlich bis oligozänen Erguss- und Sedimentgesteinen, auf-
gebaut (HALL & WILSON 2000, PALOMARES & HEYMANS 2006). Während im Süden 
vulkanische Gesteine vorherrschen, wird die nördliche Hälfte der Insel durch Kalkstein 
geprägt (WEBB 2005). Batanta wird durch die nur 4-5 km breite Sorong-Störung von 
Salawati getrennt (HALL & WILSON 2000) und gehört gemeinsam mit Waigeo zur To-
sen-Mikroplatte, die auch Halmahera trägt. Misool und Salawati gehören dagegen zum 
Kemun Block der Vogelkop-Halbinsel und damit zur australischen Platte (WEBB 2005).  
Nicht endgültig gesichert ist, in welchem Ausmaß die großen Satelliteninseln unterein-
ander bzw. zu Neuguinea temporäre Landbrücken aufwiesen. Während BEEHLER et al. 
(1986) noch davon ausgingen, dass Neuguinea zeitweilig u. a. mit Salawati, Batanta und 
Waigeo eine kompakte Landmasse bildete, lassen neuere Untersuchungen vermuten, 
dass zwischen Batanta und Salawati durch die Sorong-Störung keine Landverbindungen 
bestanden, es aber vermutlich temporäre Landbrücken zu Waigeo gab (HALL 1998, 
HALL & WILSON 2000). Entsprechende engere Zusammenhänge zwischen Batanta und 
Waigeo einerseits und Salawati und der Vogelkop-Halbinsel andererseits finden sich 
auch in der Flora der Inseln (WEBB 2005).   
HALL & WILSON (2000) kommen nach eingehender Analyse zur Auffassung, dass die 
Sorong-Verwerfung nicht das Resultat eines einmaligen Kollisionsereignisses ist, son-
dern eine streichend-gleitende Störungszone mit langer Geschichte darstellt. Seit ihrer 
Entstehung kam es zu starken Lageveränderungen sowohl der heute Neuguinea vorge-
lagerten, als auch der ehemaligen, heute als Ophiolithe eingebundenen Inseln. Erst unter 
Berücksichtigung der mit komplexen Lageveränderungen einzelner Terrane verbunde-
nen geologischen Historie konnten die Verbreitungsbilder verschiedener Tiergruppen 
sinnvoll interpretiert werden (z. B. MICHAUX 1994, FLANNERY 1995, DE BOER & DUF-
FELS 1996, POLHEMUS & POLHEMUS 1998, HEADS 2002). Auch auf Neuguinea ist bis 
heute ein stark ausgebildeter lokaler Endemismus nachweisbar, der durch die reliefbe-
dingt starke und teilweise kleinräumige Isolation und Fragmentierung von Naturräumen 
begünstigt wird. 
Aufgrund seiner äquatorialen Lage und ozeanischen Position ist Neuguinea, mit Aus-
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nahme der zentralen Gebirgsregionen und der im Regenschatten dieser liegenden Berei-
che, ebenso wie Batanta den perhumiden Tropen zuzurechnen (SCHULTZ 2005, BEIER-
KUHNLEIN 2007). Auch durch kleinere Gebirgskomplexe im Norden können lokal aus-
geprägte Luv- und Lee-Situationen hervorgerufen werden, die teilweise zu merklichen 
Schwankungen der Niederschlagsverteilung im Jahresverlauf führen können. Diese sind 
jedoch von Jahr zu Jahr signifikanten Variationen unterworfen. Die Temperaturen zei-
gen keine oder nur sehr geringe saisonale Variationen, wobei in längeren niederschlags-
armen Perioden mit reduzierter Wolkendecke die Tagesextremwerte steigen (BEEHLER 
et al. 1986).    
Eine Kurzcharakteristik der Gewässer, an denen intensivere Verhaltensbeobachtungen 
erfolgten, wird in Tabelle 4 gegeben. 
 
Tabelle 4: Kurzcharakteristik der Untersuchungsgewässer auf Neuguinea und Batanta 
(k. A. = keine Angaben verfügbar) 
Gewässer Koordinaten Höhe 
[m NN] 
Kurzcharakteristik 
Neuguinea    
Sabro Sari, 
Bach 
2°36’S, 140°30’E 100-150 4-6 m breiter, schnellfließender Bach, 
Besonnung 20-60 %, Substrat sandig-




2°36’S, 140°30’E 80 1-3 m breite, mäßig schnellfließende 
flache Wasserläufe in Sagosümpfen, 
Besonnung 5-30 %, Substrat teilweise 




2°33’S, 140°30’E 100-300 2-6 m breiter, gefällereicher Bach, Be-
sonnung 60-100 %, blockreich, Umland 
Sekundärwald, im Unterlauf Offenland 
Depapre 2°28’S, 140°22’E  1 m breiter, schnellfließender Bach mit 
sandig bis steinigem Grund, Besonnung 
ca. 10 %, Umfeld Primärwald 
Klamono 1°07’S, 131°26’E k. A. 1 m breiter, gefällearmer Bach, Beson-
nung 5-20 %, Substrat sandig, teilweise 
schlammig, Umfeld sumpfiger, gestörter 
Primärwald 
Manokwari, 
Bach im NP 
0°51’S, 134°04’E k. A. stark beschattetes Rinnsal im Gunung 
Meja Reservat, durch Wasserentnahme 




k. A. k. A. 1-2 m breiter, gleichmäßig schnellflie-
ßender Bach mit sandig-kiesigem Sub-
strat, Besonnung <10 %, Umfeld Pri-
märwald (Abb. 87 im Anhang) 
Manokwari, 




k. A. k. A. 6-8 m breiter, schnellfließender Bach, 
Besonnung 30-60 %, Substrat kiesig-
schotterig bis steinig mit zahlreichen 
Blöcken, Umfeld älterer Sekundärwald 
bis gestörter Primärwald  
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Tabelle 4 (Fortsetzung): Kurzcharakteristik der Untersuchungsgewässer auf Neuguinea und 
Batanta (k. A. = keine Angaben verfügbar) 








k. A. k. A. 1-2 m breiter, schnellfließender Bach 
mit kiesig/steinigem Substrat, Beson-
nung <10-30 %, Umfeld älterer Sekun-
därwald und Primärwald 
Nuni, Bach 0°46’S, 134°00’E 10 <1 m breiter, gefällearmer Bach, Be-
sonnung 5-20 %, Substrat sandig bis 
schlammig, Umfeld küstennaher, sump-
figer, gestörter Primärwald und kleine 
Rodungen 
Warkapi,  Fluss 1°03’S, 134°02’E 50-150 4-8 m breiter, gefällereicher Bach, im 
Unterlauf besonnt, ab Mittellauf halb-
schattig, Substrat blockreich bis kiesig-
steinig, Umfeld Sekundärwald und ge-
störter Primärwald 
Batanta, Bach 1°55’S, 130°34’E 50 1-4 m breiter, gefällereicher Bach, teil-
weise klammartig eingesenkt, Beson-
nung 0-30 %, blockreich mit Feinsub-
stratakkumulationen in Kolken, Umland 




Die geologischen Ursprünge Balis liegen im submarinen Vulkanismus des Pliozäns. 
Vermutlich tauchten die ersten Landmassen vor ca. 3 Millionen Jahren auf. Wiederholte 
katastrophale Vulkanausbrüche vernichteten in der Folgezeit wahrscheinlich mehrfach 
alles höhere Leben auf der Insel. Durch pleistozäne Meeresspiegelabsenkungen kam es 
zur Ausbildung von temporären Landbrücken zum heutigen Java, d. h. Kontaktzonen zu 
Sundaland. Die Insel umfasst rezent eine Fläche von 5561 km² und ein überwiegend 
sehr schroffes, durch teilweise sehr aktiven Vulkanismus geprägtes Relief. Die höchste 
Erhebung bildet mit 3014 m NN der im Osten der Insel liegende Gunung Agung 
(WHITTEN et al. 1996).  
Die Untersuchungsgebiete befanden sich an Flüssen, die in der zentralen vulkanischen 
Zone der Insel in Höhenlagen von 1000 - 1500 m NN entspringen. Das Klima Balis ist 
nach SCHMIDT & FERGUSON (1951) und WHITMORE (1984) in überwiegenden Teilen 
leicht saisonal, im Nordwesten streng saisonal, wobei im Zeitraum Dezember bis März 
die höchste Niederschlagshäufigkeit auftritt. Wichtige Untersuchungsgewässer sind in 




Tabelle 5: Kurzcharakteristik wichtiger Untersuchungsgewässer auf Bali 










650-220 4-6 m breiter, schnellfließender, klammartig 
eingesenkter Bach, Besonnung 0-60 %, Be-
lastung durch Abwässer und Einleitungen 
aus Reisfeldern, Umland Galeriewälder und 
Restwäldchen entlang der Steilhänge, Kultur-




2°31'S,17.70''E 470 4-6 m breiter, gefällereicher, klammartig ein-
gesenkter Bach, Besonnung 20-60 %, Belas-
tung durch Einleitungen aus Reisfeldern, 
Umland Galeriewälder und Restwäldchen 
entlang der Steilhänge, Kulturland (Abb. 84 
im Anhang) 
 
2.3.4 Malaiische Halbinsel und Langkawi 
Mit einer Länge von 1555 km und einer Breite von 60-300 km ragt die malaiische Halb-
insel als Ausläufer des asiatischen Festlandes bis in den Bereich der Großen Sundain-
seln. Gemeinsam mit Sumatra, Java, Borneo und Indochina bildet sie den kontinentalen 
Kern von Sundaland, der in der Unteren Trias während der Gebirgsbildungsprozesse im 
Indusium zusammengestellt wurde und während der pleistozänen Meeresspiegelabsen-
kungen eine kompakte freiliegende Landmasse bildete (HALL & MORLEY 2004).  
Pulau Langkawi ist mit einer Fläche von ca. 320 km² die Hauptinsel des gleichnamigen 
Archipels aus 99 Inseln, welches im Bereich des Sunda-Schelfs ca. 25 km westlich der 
Malaiischen Halbinsel in der Andamansee liegt.      
Alle Untersuchungsgebiete lagen südlich des Isthmus von Kra. Dieser Bereich der ma-
laiischen Halbinsel bildet, gemeinsam mit den größeren Inseln Sumatra, Borneo, Pala-
wan, Java, Bali und zahlreichen benachbarten kleinen Inseln, darunter auch des Lang-
kawi-Archipels, die zoogeografische Einheit des Sunda-Schelfs (MEIJAARD 2003). 
Trotz der pleistozänen, bis vor ca. 10.000 Jahren existierenden Landverbindungen be-
stehen neben vielen Gemeinsamkeiten auch deutliche Unterschiede in den Faunen der 
einzelnen Regionen, die auf die Existenz deutlicher Ausbreitungsbarrieren auch wäh-
rend des letzten glazialen Maximums hinweisen. Durch MEIJAARD (2003) wurden in 
einer biogeografischen Analyse der Säugerfauna signifikante Unterschiede in der Be-
siedlung kleinerer Inseln durch streng waldgebunden Arten und Arten, die auch offene-
re Habitate nutzen können, nachgewiesen. Daraus schlussfolgert MEIJAARD (2003) auf 
das Vorherrschen offenerer Vegetationstypen wie Baumsavannen und lichter Laubwäl-
der während des letzten Glazials in verschiedenen Teilen Sundalands, darunter auch im 
Osten der Malaiischen Halbinsel. Über die klimatischen Auswirkungen der Eiszeiten 
auf den südostasiatischen Raum existieren nur teilweise gesicherte Erkenntnisse. HEA-
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NEY (1991) vermutet für große Teile Sundalands, darunter auch überwiegender Teile 
der malaiischen Halbinsel, kühlere Bedingungen mit deutlicherer Saisonalität und ge-
ringerem Niederschlag. Entsprechende Verhältnisse beschreibt auch das durch VERS-
TAPPEN (1997) aufgestellte Szenario klimatischer Änderungen im Quartär aufgrund von 
Veränderungen im Monsunsystem.    
Aufgrund der Nord-Süd-Ausrichtung der Halbinsel und dem deutlichen Monsuneinfluss 
herrschen gegenwärtig sehr kleinräumig differenzierte klimatische Verhältnisse vor. Die 
Untersuchungsgebiete in Thailand, auf Langkawi und im Umfeld des Tasik Pedu sind 
durch stärkere Niederschlagsperioden in den Zeiträumen April/Mai sowie Septem-
ber/Oktober und einer sehr niederschlagsarmen Periode zu Jahresbeginn gekennzeich-
net. Im Bereich des Taman Negara herrscht ein eher perhumides tropisches Klima, die 
durchschnittlichen monatlichen Niederschlagsmengen in Kuala Tahan schwanken je-
doch zwischen 70 mm im Februar und 270 mm im Oktober (BOWDEN 2005).     
Eine Auswahl wichtiger Untersuchungsgewässer wurde in Tabelle 6 zusammengestellt 
und kurz charakterisiert.    
 
Tabelle 6: Kurzcharakteristik wichtiger Untersuchungsgewässer auf der Malaiischen Halbinsel 
und Langkawi. 
Gewässer Koordinaten Höhe 
[m NN] 
Kurzcharakteristik 
Thailand    




N 8°34’N, 98°17’E 50 4-6 m breiter, gefällereicher im Oberlauf 
kaskadig verlaufender Bach, teils 
Wechsel von Hartböden und Pools mit 
Sedimentansammlungen, teils blockrei-
ches Bett, Besonnung 10-60 %, Umfeld 
gestörter Primärwald und Sekundärwald 
Khao Sok,    
Sok river und 
Nebenbäche  
8°55’N, 98°31’E ca. 200 wenig bis ungestörtes System des Sok 
Flusses und unterschiedlich großer 
Nebenbäche, die Charakteristik der 
Teilgebiete erfolgt in der Habitatbe-
schreibung der jeweiligen Taxa, Umfeld 
Primärwald und alter Sekundärwald 
Westmalaysia    
Taman Nega-




ca. 150 10-15 m breiter, gefällereicher Abschnitt 
unterhalb der Stromschnellen Lata Ber-
koh, blockreich mit überwiegend schot-
terig/steinigen Substraten, Besonnung 
>80 %, Umfeld Primärwald, nieder-
schlagsbedingt extreme Wasserstand-
schwankungen (Abb. 90 im Anhang) 
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Tabelle 6 (Fortsetzung): Übersicht und Kurzcharakteristik wichtiger Untersuchungsgewässer 
auf der Malaiischen Halbinsel und Langkawi. 









ca. 100 20 m breiter Abschnitt mit Wechsel zwi-
schen längeren Poolstrecken und 
Schnellen, Substrate kiesig/schotterig 
bis steinig, ufernah Feinsedimente, 
Besonnung >80 %, Umfeld Sekundär-
wald und gestörter Primärwald, nieder-
schlagsbedingt extreme Wasserstands-
schwankungen (Abb. 89 im Anhang) 
Taman Nega-




ca. 90 4-6 m breiter Bach, blockreich mit stei-
nigem Substrat, Besonnung 30-100 %, 







100 1-2 m breiter Bach, kiesig-steiniger 






100 1-2 m breiter Bach, kiesig-steiniger 
Grund, Besonnung 10-20 %, Umfeld 
gestörter Primärwald 





200 2-4 m breiter Bach oberhalb des Was-
serfalles Telaga Tujuh, starke Wasser-
standschwankungen, Substrat Fels mit 
Geschiebeüberdeckung, Besonnung 
40-80 %, Umfeld gestörter Primärwald 
(Abb. 88 im Anhang) 
Sg. Datai 6°25’11’’S, 
99°40’17’’E 
50 2-4 m breiter Bach, mäßig schnellflie-
ßend, blockreich mit steinigem Substrat 
und teilweiser Feinsubstratüberde-
ckung, Besonnung 80 %, Umfeld 




Die vorliegenden Ergebnisse basieren auf Felduntersuchungen, die im Rahmen der in 
Tabelle 7 zusammengestellten 14 Forschungsreisen im Zeitraum 1991 bis 2006 vorge-
nommen wurden. Seit 1997 lag der Schwerpunkt der Feldarbeiten überwiegend auf der 
Durchführung verhaltenskundlicher Untersuchungen an Juwelen- und Prachtlibellen. 
Frühere Reisen waren vorwiegend faunistisch ausgerichtet, Verhaltensbeobachtungen 
nahmen hier einen deutlich geringeren Zeitanteil der Feldarbeiten ein. 
 
Tabelle 7: Zusammenstellung der Forschungsaufenthalte 
Zeitraum Region inhaltliche Ausrichtung 
09.03.- 08.04.1991 Philippinen faunistisch 
19.02.- 25.03.1992 Philippinen faunistisch 
27.02.- 06.04.1993 Indonesien: Sulawesi, Bali faunistisch 
15.03.- 31.03.1994 Indonesien: Bali faunistisch 
19.07.- 30.08.1994 Indonesien: Sulawesi, Bali faunistisch 
27.01.- 02.03.1996 Indonesien: Neuguinea faunistisch/verhaltenskundlich 
15.02.- 16.03.1997 Indonesien: Sulawesi, Bali verhaltenskundlich 
15.12.- 15.01.1998 Indonesien: Bali, Lombok, Sulawesi verhaltenskundlich 
13.08.- 07.09.1999 Indonesien: Sulawesi verhaltenskundlich 
25.07.- 23.08.2000 Indonesien: Sulawesi, Bali verhaltenskundlich 
10.02.- 26.02.2001 Thailand verhaltenskundlich 
17.02.- 16.03.2005 Malaysia verhaltenskundlich 
21.02.- 15.03.2006 Malaysia verhaltenskundlich 




3 Reproduktionsverhalten südostasiatischer 
Chlorocyphidae  
3.1 Material und untersuchte Taxa 
3.1.1 Vorbemerkungen 
In Tabelle 8 und Abb. 6 wird eine Übersicht über die insgesamt nachgewiesenen 30 
Taxa von Juwelenlibellen gegeben. Zum Reproduktionsverhalten liegen zu den in der 
Spalte „Bearbeitung“ von Tabelle 8 gekennzeichneten 17 Taxa aussagekräftige eigene 
Untersuchungsergebnisse vor. Diese Taxa werden in Folge näher charakterisiert.  








Aristocypha fenestrella x  Malaiische Halbinsel 
Cyrano angustior  x Mindanao 
Cyrano unicolor  x Luzon 
Disparocypha biedermanni   x  Sulawesi 
Heliocypha biforata x  Malaiische Halbinsel, Langkawi 
Heliocypha fenestrata cornelii x  Bali 
Heliocypha perforata limbata x  Malaiische Halbinsel 
Heliocypha perforata perforata  x Hongkong, Südchina 
Libellago asclepiades  x Sulawesi 
Libellago aurantiaca  x Malaiische Halbinsel 
Libellago hyalina  x Malaiische Halbinsel 
Libellago lineata  x Bali 
Libellago rufescens x  Sulawesi 
Libellago semiopaca x  Malaiische Halbinsel 
Libellago c. celebensis x  Sulawesi 
Libellago c. orientalis x  Sulawesi 
Libellago stigmatizans x  Malaiische Halbinsel 
Libellago xanthocyana  x Sulawesi 
Rhinocypha chaoi  x Südchina 
Rhinocypha humeralis  x Palawan 
Rhinocypha monochroa x  Sulawesi 
Rhinocypha pagenstecheri  x Lombok 
Rhinocypha phantasma x  Sulawesi 
Rhinocypha sp. A  x  Sulawesi 
Rhinocypha sp. B x  Togian Inseln / Batudaka 
Rhinocypha tincta amanda x  Neuguinea 
Rhinocypha tincta retrograda x  Neuguinea 
Rhinocypha tincta sagitta x  Batanta 
Rhinocypha colorata  x Mindanao 
Sclerocypha bisignata  x Sulawesi 
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Abb. 6: Übersichtskarte zur Lage der Untersuchungsregionen und den bearbeiteten Taxa. 
 
Für die Taxa, zu denen nur Einzelbeobachtungen vorliegen, wird auf eine separate Er-
gebnisdarstellung verzichtet. Die hier vorliegenden Einzelbeobachtungen werden teil-
weise in die Ergebnisdiskussion einbezogen bzw. bildeten den Hintergrund zur Wich-
tung der Beobachtungen.   
Die taxonomischen Angaben entsprechen, soweit nicht gesondert vermerkt, BRIDGES 
(1993) sowie VAN TOL (2007b). Die Gattungsgliederung der südostasiatischen Chloro-
cyphidae ist seit langem umstritten. Während z. B. WILSON (2004) Aristocypha Laidlaw 
und Heliocypha Fraser als Untergattungen zu Rhinocypha Rambur stellt, wird in der 
vorliegenden Arbeit aus pragmatischen Gründen der Einstufung nach DAVIES & TOBIN 
(1984), BRIDGES (1993) und STEINMANN (1997) gefolgt, da diese hervorragend zu den 
ethologischen Befunden korrespondiert. Endgültige Klarheit kann hier erst eine kom-
plexe phylogenetische Analyse schaffen, die nicht ausschließlich auf morphologischen 
Befunden beruht. 
Insbesondere in den Gattungen Rhinocypha und Disparocypha traten taxonomische 
Unklarheiten und Probleme auf, die erst zukünftig durch eine in Vorbereitung befindli-
che Revision der Gattungen und die Beschreibung neuer Arten geklärt werden können. 
Zur Vermeidung des Umstandes, dass Inhalte, die die zoologische Nomenklatur betref-
fen, in der vorliegenden Arbeit in den Bereich unbeabsichtigter Veröffentlichung gera-
ten, wird auf eine Vergabe von neuen Namen verzichtet. Der Begriff Taxon wird in der 
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vorliegenden Arbeit daher prospektiv für alle abgrenzbaren taxonomischen Einheiten 
wie Spezies und Subspezies, aber auch allopatrische, in sich geschlossene Populations-
verbände mit morphologischen oder ethologischen Besonderheiten verwendet. 
Zu den weiteren 13 in Tabelle 8 gelisteten Taxa gelangen Einzelbeobachtungen unter-
schiedlicher Intensität, die ergänzend und unter Bezug auf die jeweiligen Beobach-
tungsgebiete in die Diskussion der Ergebnisse einbezogen werden. Auf eine separate 
Beschreibung dieser Taxa wird verzichtet. Taxonomische Unklarheiten traten hier nicht 
auf. Eine Übersicht der faunistischen Nachweise zu diesen Arten gibt Tabelle 36 im 
Anhang, eine Gesamtübersicht über die Bearbeitungsintensität aller einbezogenen Taxa 
ist aus Tabelle 35 (Anhang) ersichtlich.    
Die Aufnahmen erfolgten an insgesamt 145 Tagen in den in Tabelle 7 aufgelisteten 
Zeiträumen. Da teilweise mehrere syntop vorkommende Arten zeitgleich beobachtet 
und gefilmt wurden, ergeben sich für Chlorocyphidae insgesamt 219 „Taxontage“, d. h. 
Tage, an denen ein distinktes Taxon beobachtet wurde. In Tabelle 35 im Anhang wer-
den die pro Taxon aufgewendeten Tage in Abhängigkeit von ihrer Bearbeitungsintensi-
tät und das pro Art zur Auswertung zur Verfügung stehende Videomaterial aufgelistet. 
An Tagen mit Schwerpunkt Faunistik wurden neben dem jeweiligen Nachweis des Ta-
xons am Fundort i. d. R. ergänzende Informationen zum Habitat, zur circadianen Akti-
vität, zur Verteilung der Individuen über größere Fließgewässerabschnitte bzw. zur 
Nutzung bestimmter Ressourcen (z. B. Eiablagesubstrate) gesammelt. Demgegenüber 
erfolgten die Verhaltensbeobachtungen über einen längeren Zeitraum, im Idealfall über 
die gesamte tägliche Phase der reproduktiven Aktivität eines bzw. mehrerer Tage. Die 




3.1.2 Aristocypha Laidlaw,1950 
 
Aristocypha fenestrella (Rambur, 1842)  
Locus typicus: unklar: “The type, a male taken in 1825, is supposed to have come from 
Malacca, and is in the Paris Museum; a second male was taken at Pulo-Penang I. A 
third male, which was in the Dale collection, now in the British Museum, is labelled 
“India”. The co-type female described by Rambur is in the Paris Museum, and is la-
belled as from China” (FRASER 1934 in Ergänzung zu RAMBUR 1842). 
Das Verbreitungsgebiet der Art erstreckt sich über große Teile des kontinentalen Süd-
ostasiens von Indien (FRASER 1934) bis auf die Malaiische Halbinsel (ORR 2005).  
Die überwiegend dunkel gefärbten Männchen der breitflügeligen Art weisen eine leuch-
tend violette keilförmige dorsale Zeichnung auf dem Synthorax sowie weiße Markie-
rungen auf den Innenseiten der Femores und Tibiae des mittleren und hinteren Beinpaa-
res auf (vgl. Abb. 7). Die Flügel sind überwiegend dunkel mit strukturell scharf be-
grenzten violett bis türkis irisierenden „Glanzflecken“ im Hinterflügel sowie einem ana-
log strukturierten, türkis irisierenden Hinterrand der Vorderflügel (vgl. Abb. 7).  
 
                       
Abb. 7: Aristocypha fenestrella.  
a, b: Männchen (24.2.2001, Khao Lak: Chong Fah 
river, Süd-Thailand), c: linker Vorder- und 
Hinterflügel eines Männchens von A. fenestrella 






Die vorliegenden Ergebnisse basieren auf Verhaltensbeobachtungen in Süd-Thailand 
(Nationalparke Khao Lak und Khao Sok) sowie ergänzenden Beobachtungen im Natio-
nalpark Sri Phang Nga und in Westmalaysia (Frasers Hill). Eine Fundortübersicht der 
faunistischen Nachweise gibt Tabelle 9. 
 
Tabelle 9: Übersicht der faunistischen Nachweise von Aristocypha fenestrella  
Beobachtungsort Koordinaten Höhe 
[m NN] 
Datum 
Thailand: Khao Lak / Bang 
Niang river 
N 8°39’53’’ E 98°16’53’’ 50 16.-17.2.2001 
24.2.2001 
Thailand: Khao Sok / Sok 
river, Bang Laen river und 
Nebenbäche 
N 8°55’ E 98°31’’ ca. 200 20.-22.2.2001 
Malaysia: Frasers Hill / 
Wasserfallfluss Jeriau 
N 3°43’23’’ E 101°43’34’’ ca. 1100 8.3.2005 
 
3.1.3 Disparocypha Ris, 1916 
 
Disparocypha biedermanni Ris, 1916 
Locus typicus: “1 % Takala-Gebirge, Süd-Celebes (durch H. Rolle, 1915)” RIS (1916). 
In zeitgenössischen Karten (SARASIN & SARASIN 1905 a, b) bezeichnet der Begriff Ta-
kala-Gebirge einen Gebirgsrücken zwischen Masamba und Leboni, über welchen eine 
historische, heute noch teilweise erhaltene Wegeverbindung zwischen Bone Bay und 
Tomini Bay existierte. Das Gebiet, welches auch aktuell verwaltungsmäßig zu Südsu-
lawesi gehört, ist naturräumlich jedoch den zentralen Gebieten Sulawesis zuzurechnen. 
Das Taxon wurde bislang nur in den Gebirgsregionen des zentralen Sulawesis nachge-
wiesen (eigene Funde und im Nationaal Natuurhistorisch Museum Leiden (RMNH) 
vorliegendes Material). 
Die sehr schmalen Flügel der Männchen sind überwiegend hyalin mit besonders im 
basalen Teil gelblicher Tönung sowie schwärzlichen Flügelspitzen (Abb. 8). Auffällige 
Färbungsmerkmale bilden die rote dorsale und laterale Zeichnung der Abdominalseg-
mente 1-8, die orange/weiße bzw. rot/weiße Zeichnung von Thorax und Prothorax so-
wie eine breite weißliche Querbinde vom vorderen Stirnrand bis zur Fühlerbasis. Die 
Innenseiten der Femores und Tibiae zeigen keine Signalfärbung.   
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Abb. 8: Disparocypha biedermanni. 
a: Männchen (21.8.1999, Poso-See-Gebiet: 
Tonuso, Sg. Wera), b: Männchen (5.8.2000, 
Matano-See-Gebiet: Saroako: Sg. Pondata), c: 
linker Vorder- und Hinterflügel eines Männ-
chens ventral (28.7.1994, Poso-See-Gebiet: 
Tentena, Bach Ostufer) 
 
Verhaltensbeobachtungen wurden an allen in Tabelle 10 aufgeführten Fundorten, be-
sonders aber am Oberlauf des Sg. Wera, am Sg. Tumonda sowie am Sg. Pondata in Sa-
roako durchgeführt.  
 
Tabelle 10: Übersicht der faunistischen Nachweise zu Disparocypha biedermanni  




Gebiet. Tentena, Bach Ost-
ufer 
S 1°50' E 120°39' 550 21.3.1993 (leg. Golde) 
28.7.1994 
Zentralsulawesi: Poso-See-
Gebiet. Tonuso, Sg. Tu-
monda 




Gebiet. Pendolo, Bach west-
lich Ort 
S 2°04' E 120°40' 520 21.2.1997 
Zentralsulawesi: Poso-See-
Gebiet. Tonuso, Sg. Wera 
(Oberlauf) 
S 1°45' E 120°31' 650-800 18./19./21.8.1999 
2.9.1999 
NE Südsulawesi: Matano-
See-Gebiet: Saroako: Sg. 
Pondata 




Die Populationen von Tentena und Saroako unterscheiden sich in geringem Umfang 




Verhaltensmerkmalen voneinander. In der Sammlung RMNH existieren ferner deutlich 
abweichende Belege aus weiteren Gebieten des zentralen Sulawesi. Zur Vermeidung 
der Vorveröffentlichung nomenklatorischer Inhalte ist eine separate Revision durch den 
Autor in Vorbereitung. 
3.1.4 Heliocypha Fraser, 1949 
 
Heliocypha biforata (Selys, 1859) 
Locus typicus: “Le mont Ophir, à Malacca. Prise par M. Wallace.” (SELYS-
LONGCHAMPS 1859) 
Das Areal der Art umfasst große Teile des tropischen Asiens vom nördlichen Indien bis 
zur Malaiischen Halbinsel (STEINMANN 1997). 
 
 
Abb. 9: Heliocypha biforata. 
a: Männchen (26.2.2006, Westmalaysia, Pedu-See, Bach östlich See), b: Männchen (2.3.2006, 
Langkawi, Telaga Tujuh), c: Männchen (4.3.2006, Langkawi, Sg. Datei), d: linker Vorder- und 






Die Männchen der relativ schmalflügeligen Art besitzen drei besonders in Frontalan-
sicht sehr markante magentafarbene Markierungen am vorderen Thorax (Abb. 9) sowie 
laterale blaue Zeichnungselemente am Thorax und den vorderen Abdominalsegmenten. 
Die Hinterflügel zeigen am lebenden Tier vorwiegend rosa bis violett reflektierende, 
strukturell scharf begrenzte „Glanzflecken“. Ferner weist die Oberfläche der gesamten 
Flügel unter bestimmten Belichtungsverhältnissen einen schwachen, irisierenden, rosa-
farbigen Glanz auf. Das mittlere und hintere Beinpaar zeigen weiße Markierungen auf 
den Innenseiten der Femores und Tibiae. 
Verhaltensbeobachtungen erfolgten überwiegend an malaiischen Populationen ohne 
syntopes Vorkommen weiterer Chlorocyphidae im Umfeld des Pedusees sowie auf 
Langkawi. Eine Übersicht der faunistischen Funde gibt Tabelle 11. 
 
Tabelle 11: Übersicht der faunistischen Nachweise zu Heliocypha biforata  
Beobachtungsort Koordinaten Höhe 
[m NN] 
Datum 
Thailand, Khao Lak, 
Abfluss Weiher 
8°40’N, 98°15’E 30 13.02.2001 
Thailand, Khao Lak, 
Nebenfluss Bang Niang 
River 
8°40’N, 98°15’E 30 14.02.2001 
Thailand, Khao Sok, 
Sok River und Neben-
bäche 
8°55’N, 98°31’E ca. 200 22.02.2001 
Malaysia, Tasik Pedu, 
Bach Desa Utara 
6°14’17’’S, 100°50’18’’E 100 25./26.02.2006 
Malaysia, Tasik Pedu, 
Bach südlich See 
6°10’S, 100°50’E 100 27.02.2006 
Malaysia, Tasik Pedu, 
Bach Mutiara 
6°12’55’’S, 100°50’23’’E 100 28.02.2006 
Malaysia, Langkawi, 
Telaga Tujuh 
6°23’05’’S, 99°40’31’’E 200 02/05.03.2006 
Malaysia, Langkawi, Sg. 
Datai 
6°25’11’’S, 99°40’17’’E 50 03/04.03.2006 
Malaysia, Taman Nega-
ra, Bach Nusa 
4°23’53’’S, 102°26’06’’E 90 09.03.2006 
Malaysia, Taman Nega-
ra, Sg. Tahan 
4°23’50’’S, 102°24’03’’E 100 11/12.03.2006 
 
Abweichungen/Besonderheiten:  
Einige Männchen von H. biforata wiesen eine starke Reduktion der lateralen blauen 





Heliocypha fenestrata cornelii (Lieftinck, 1947) 
Locus typicus: “S. W. Bali, 1 %, Poeloekan forest-reserve, ca. 200 m, in deep ravine, 
3.IV.1936, C. G. G. J. van Steenis” (LIEFTINCK 1945/1947). 
Die balinesischen Populationen wurden vorrangig aufgrund der zur auf Java beheimate-
ten Nominatform abweichenden Ausbildung der Glanzflecken sowie des fehlenden 
halbdurchsichtigen unteren Randes der Hinterflügel als separates Taxon beschrieben. 
Die Art ähnelt in der Färbung und Zeichnung von Thorax und Abdomen der kleineren 
Heliocypha biforata, besitzt jedoch deutlich verbreiterte und dunklere Flügel mit abwei-
chender Anordnung der irisierenden Bereiche. Beide Flügelpaare zeigen nahezu vollflä-
chige, irisierende Reflektionen, die Hinterflügel zusätzlich charakteristische Glanzfle-
cke. Unter bestimmten Beleuchtungsverhältnissen reflektieren diese Glanzflecken in-
tensiv violett vor ansonsten dunklem Hintergrund (Abb. 10), wohingegen die Vorder-
flügel vollflächig rötlich-bronzefarben glänzen. Das mittlere und hintere Beinpaar besit-
zen weiße Markierungen auf den Innenseiten der Femores und Tibiae. 
 
   
Abb. 10: Heliocypha fenestrata cornelii. 
a: Männchen, b: Weibchen (15.8.2000, Bali, 
Ubud, Sg. Was), c: linker Vorder- und 
Hinterflügel eines Männchens ventral 
(17.3.1994, Bali, Lovina, Takadmunggah) 
 
Die Art ist in Bali weit verbreitet, Nachweise gelangen an den in Tabelle 12 aufgeführ-
ten Fundorten. Die Verhaltensbeobachtungen erfolgten überwiegend in Zentralbali am 
Sg. Was zwischen Pujungkaja und Ubud im Kabupaten Gianyar sowie am Sg. Penet 






Tabelle 12: Übersicht der faunistischen Nachweise zu Heliocypha fenestrata cornelii 
Beobachtungsort Koordinaten Höhe  
[m NN] 
Datum 
Bali, Lovina, Sing-Sing 
Wasserfall 
S 8°11’ E 115°00’ 80 18./19.03.1994 




Bali, Brücke Straße 
nach Taro, Sg. Was 
S 8°22’ E 115°18’ ca. 650 16.08.2000 
Bali, Tegalalang, Sg. 
Was 
S 8°28’ E 115°16’ ca. 450 25.08.1994 
Bali, Petang, Sg. Penet S 8°23’23’’ E 115°12’36’’ ca. 470 19./20.8.2000 
Bali, Les, Fluss S 8°09’01’’ E 115°21’51’’ ca. 170 18.08.2000 
 
Heliocypha perforata limbata (Selys, 1879) 
Locus typicus: “East Birmah. Communiquée par M. Mac Lachlan. Un male uni-
que.“  (SELYS-LONGCHAMPS 1879). 
Die Männchen der schmalflügeligen Art zeichnen sich durch auffällige laterale blaue 
Zeichnungselemente am Thorax sowie an allen Abdominalsegmenten aus (Abb. 11). 
Am vorderen Thorax besitzen die Tiere eine kleine magentafarbene Markierung. Im 
Gegensatz zu H. biforata und H. fenestrata umfasst diese jedoch nur das Pronotum und 
ein kleines Dreieck im Bereich der Medialleiste, während die bei den vorgenannten Ar-
ten ebenfalls magentafarbenen Antehumeralflecken hier eine blaue Grundfärbung mit 
nur minimalem rosafarbenen Anflug zeigen. Das mittlere und hintere Beinpaar besitzen 
weiße Markierungen auf den Innenseiten der Femores und Tibiae. Die Hinterflügel zei-
gen ultramarinblau bis rotviolett reflektierende Glanzflecke und einen ebenso gefärbten 




Abb. 11: Heliocypha perforata limbata. 
a: Männchen (4.3.2005, Malaysia, Taman Negara, Sg. Tahan), b: Weibchen (27.2.2005 ebenda) 
a b
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Verhaltensbeobachtungen erfolgten schwerpunktmäßig im südlichen Thailand (Khao 
Sok Nationalpark) und Westmalaysia (Taman Negara). Eine Zusammenstellung der 
faunistischen Funde gibt Tabelle 13. 
 
Tabelle 13: Übersicht der faunistischen Nachweise zu Heliocypha perforata limbata 
Beobachtungsort Koordinaten Höhe  
[m NN] 
Datum 
Thailand, Sri Phang 
Nga N.P., Tam Nang 
Waterfall 
8°59’N, 98°27’E 50 18.02.2001 
Thailand, Khao Sok 
N.P., Sok River und 
Nebenbäche 
8°55’N, 98°31’E ca. 200 20.-22.02.2001 
Malaysia, Taman Nega-







ra, Bach Nusa 




Die malaiische Population im Taman Negara zeigt im Vergleich zu der aus Südthailand 
eine stärker ausgeprägte dunkle Färbung beider Flügelpaare (Abb. 12). 
   
Abb. 12: Heliocypha perforata limbata. 
linke Vorder- und Hinterflügel von Männchen ventral - a: 12.3.2006, Malaysia, Taman Negara, 
Sg. Tahan, b: 20.2.2001, Thailand, Khao Sok N. P., Sok River  
a b
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3.1.5 Libellago Selys, 1840 
 
Libellago rufescens (Selys, 1873) 
Locus typicus: „Célèbes ou Mindanao. (Musée britannique.)“ (SELYS-LONGCHAMPS 
1873) 
Nach VAN TOL (2007b) ist die Verbreitung von L. rufescens auf den Südwestarm Sula-
wesis beschränkt (vgl. Abb. 71 im Anhang). Von den Formen des L. celebensis-
Komplexes (s. u.), mit denen zumindest im Gebiet von Palopo syntopes Auftreten nach-
gewiesen wurde, unterscheidet sich die Art durch die zumindest am mittleren und hinte-
ren Beinpaar vorhandene weiße Färbung der Innenseiten der Tibiae, einen charakteristi-
schen hellen Occipitalstreifen und ein zusätzliches helles Zeichnungselement an den 
lateralen Lappen des Pronotums.  
Die Männchen der verhältnismäßig großen, aber schlank und schmalflügelig gebauten 
Art zeigen eine leuchtend ziegelrote Abdomenoberseite, einen blass orangegelb-
schwarz gezeichneten Thorax und zwei auffallend große blaue Flecke im Fronsbereich 
(Abb. 13). Die Vorderflügel sind hyalin mit altersabhängiger, zumindest basal vorhan-
dener bernsteinfarbiger Tönung und schwarzem, unter spezifischen Lichteinfall stahl-
blau glänzendem Spitzenfleck und besitzen kein Pterostigma. Die Hinterflügel sind 
vollständig hyalin mit einer im Alter von der Basis aus fortschreitender, schwach bern-
steinfarbiger Tönung und weisen Pterostigmen auf. 
 
   
Abb. 13: Libellago rufescens. 
a: Männchen, b: Weibchen (5.9.1999, 
Südsulawesi: Bantimurung, Sg. Pattunuang 
Asue), C: linker Vorder- und Hinterflügel 





Die Art wurde im Rahmen der Untersuchungen nur in Südwestsulawesi im Gebiet um 
Maros nachgewiesen (Tabelle 14). 
Tabelle 14: Übersicht der faunistischen Nachweise zu Libellago rufescens 




rung, Sg. Pattunuang 
Asue 





Libellago celebensis Van Tol, 2007  
Auf Grundlage einer Revision der Arten der Gattung Libellago auf Sulawesi, der auch 
das im Rahmen der vorliegenden Arbeit gesammelte Material zugrunde lag, beschrieb 
VAN TOL (2007b) L. celebensis als einen Komplex von vier, überwiegend parapatrisch 
verbreiteten Unterarten. Alle Formen ähneln morphologisch wie in der Färbung stark L. 
rufescens, die wesentlichen Unterschiede zu dieser Art wurden bereits unter L. rufes-
cens aufgeführt. Die dorsale Färbung des Abdomens der Männchen ist scharlachrot, 
einige Formen besitzen eine dunkle dorsale Mittelfleckung des Abdomens.  
Das vorliegende Sammlungsmaterial entspricht teilweise sehr gut der Beschreibung von 
L. c. celebensis (Umgebung Gimpu und Bada-Tal) bzw. L. c. orientalis (Soroako). 
Probleme bereiten die Individuen aus dem Einzugsgebiet des Sg. Poso (Umfeld Poso-
See und Sulewana), die Merkmalsgradienten in der Pronotumzeichnung, teilweise aber 
auch vermutliche Hybridmerkmale in der Kopfzeichnung zeigen (Tabelle 15).  
Das im Rahmen der Untersuchungen gesammelte Material aus dem Einzugsgebiet des 
Sg. Poso veranlasste VAN TOL (2007b) zur Beschreibung der Taxa des L. celebensis-
Komplexes als Unterarten, obwohl das im RMNH vorliegende Material teilweise einen 
abrupten Wechsel zwischen aneinandergrenzenden Flusssystemen belegt und Hinweise 
auf weitgehend geschlossene Fortpflanzungsgemeinschaften liefert. Ein kritischer Ab-
gleich der Merkmale der untersuchten Populationen mit den Beschreibungen aus VAN 
TOL (2007b) ergab nachfolgend dargestellten Befund. Während die Zeichnung des Pro-
notums und die schwarze dorsale Fleckung des Abdomens möglicherweise clinalen 
Veränderungen unterliegen, stellt die Stirnzeichnung ein Merkmal mit sprunghaften 
Veränderungen dar, d. h. in einer Population finden sich ausschließlich Tiere mit oder 
ohne entsprechender Fleckung. Ausnahme bilden hier lediglich die 2 Belege Indon 
188/93 und Indon 190/93, welche beide am 22.3.1993 im Unterlauf des Sg. Wera ge-
sammelt wurden. In den Folgetagen und -jahren wurden keine Individuen mit derartigen 
blauen Flecken im Gebiet des Poso-Sees gesammelt, fotografiert oder gefilmt, so dass 
es sich möglicherweise um Hybriden mit L. c. orientalis oder einem bisher unbekannten 
Taxon des nördlichen Zentralsulawesis handelt. Von besonderem Interesse in dieser 
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Beziehung ist ferner ein aberrantes Einzelexemplar vom Fundort Sulewana (Sg. Poso; 
Nr. Indon 98/94II). Der Fundort ist jedoch zwischenzeitlich durch ein Dammbauprojekt 
stark beeinträchtigt oder völlig zerstört. Ohne weitere Untersuchungen zur Schließung 
der beträchtlichen Kenntnisdefizite (vgl. Abb. 71 im Anhang) im Norden Zentralsula-
wesis kann der Status der Taxa des L. celebensis-Komplexes nicht sicher beurteilt wer-
den. Die Populationen aus dem Umfeld des Poso-Sees werden auf Grundlage des ge-
genwärtigen Kenntnisstandes und der vorherrschenden Merkmalskombination nicht als 
Hybridpopulationen aufgefasst, sondern zu L. c. celebensis gestellt.  
 
Tabelle 15: Charakteristik der Belege von Männchen des Libellago celebensis-Komplexes 
Fundort 
Merkmal 
Gimpu  Bada-Tal Poso-See  Sulewana  Soroako 
Länge 120° 02’E 120° 17’E 120° 32’E 120° 39’E 121° 21’E 
Breite 1° 38’S 1° 51’S 1° 45’S 1° 39’S 21° 32’S 




0 0  2 (kleine Flecke) 
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groß, wie bei 
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(eher ein sehr flaches 
Dreieck): 16 von 24 aber 
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mit 2 länglichen lateralen 
Flecken)  
großer Mittelfleck 
mit 2 kleinen 
lateralen Flecken 
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menten  2-6 
viele Belege mit 2 sehr 
kleinen schwarzen Fle-
cken im hinteren Teil der 
Segmente 2-7; am auffäl-




im hinteren Teil 
der Segmente 2-






Taxon celebensis celebensis celebensis  
(Hybrideinfluss?) 




   
Abb. 14: Libellago celebensis. 
a: Männchen L. c. celebensis/Population Poso-See (21.8.1999, Sg. Poso), b: Männchen L. c. 
orientalis (5.8.2000, Matano-See-Gebiet: Saroako: Sg. Pondata) 
a b
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Die Verhaltensbeobachtungen erfolgten überwiegend an den Populationen der Flüsse 
Sg. Wera und Sg. Tumonda nordwestlich des Poso-Sees (L. c. celebensis) sowie am Sg. 
Ponadata südwestlich des Matanosees. Abb. 14 zeigt typisch gefärbte Männchen beider 
Taxa. Einen Gesamtüberblick der faunistischen Nachweise von Formen des L. celeben-
sis-Komplexes gibt Tabelle 16. 
 
Tabelle 16: Übersicht der faunistischen Nachweise des Libellago celebensis-Komplexes 
Beobachtungsort Koordinaten Höhe    
[m NN] 
Datum 
Libellago celebensis celebensis 
Gimpu: w. Zufluss Sg. Pebatua 
südlich Gimpu 
1°39’S, 120°02’E 450-500 7.3.1993 
Gimpu-Lawua: Sg. Pebatua  1°38'S, 120°02’E 410-430 8.3.1993 
Zentralsulawesi: Poso-See-
Gebiet. Tonuso: Sg. Wera  






Gebiet. Tonuso: Sg. Tumonda  
1°47’S, 120°31’E 670-800 25.7.1994 
1./4./6.3.1997 
Gintu (Bada-Tal): Sg. Betaua 
nahe Bomba 
1°51’S, 120°17’E 800 29.7.1994 
Gintu (Bada-Tal): Sg. Lariang 
nordöstlich Bomba 
1°50'S, 120°21'E 800 30.7.1994 
Zentralsulawesi: Poso-See-
Gebiet. Siuri: Bach NW-Ufer 
1°48’S, 120°31’E 510 6.8.1994 
Zentralsulawesi: Poso-See-
Gebiet. Salukaia: Sg. Kamba 
westlich Poso-See 
1°52’S, 120°30’E 520 8.8.1994 
Libellago celebensis orientalis 
NE Südsulawesi: Matano-See-
Gebiet: Saroako: Sg. Pondata 
2°32'S, 121°21'E 400 1.8.2000 
4.-6.8.2000 
NE Südsulawesi: Matano-See-
Gebiet: Sg. Mense 
2°28'S, 121°14'E 400 3.8.2000 
Zentralsulawesi: Sulewana: Sg. 
Poso 
1°39'S, 120°39'E 100 26.7.1994  ssp.?  
(vgl. Tabelle 15) 
 
Libellago semiopaca (Selys, 1873) 
Locus typicus: „Sarawak (Bornéo). Musée britannique.“ (SELYS-LONGCHAMPS 1873) 
Die Art ist nach ORR (2005) weit über Sundaland verbreitet, fehlt jedoch in der Region 
Java/Bali. Innerhalb des Verbreitungsgebietes existiert eine Reihe von Variationen, die 
aktuell jedoch als konspezifisch angesehen werden (ORR 2003). 
Die Männchen der schmalflügeligen Art (Abb. 15) haben ein schwarzes Abdomen mit 
großen hellgrünlichen dorsalen Flecken auf den Segmenten 1-6 sowie einer schmalen 
hellen Querbinde auf Segment 7. Die Vorderflügel sind schwach bernsteinfarbig getönt 
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und besitzen eine für Libellago-Arten ungewöhnlich ausgedehnte opake schwarze Spit-
ze. Im Unterschied zu anderen Libellago-Arten sind die Vorderflügel breiter als die 
Hinterflügel. Die Hinterflügel sind hyalin und gleichfalls schwach getönt und entwi-
ckeln im Alter eine dunkel angehauchte Spitze. Im basalen Teil der Flügel ist die Ade-
rung rötlich gefärbt, insbesondere im Bereich zwischen Arculus und Nodus auf der Flü-
geloberseite. Gattungstypisch fehlt den Männchen ein Pterostigma im Vorderflügel. Die 
Beine sind überwiegend schwarz, eine spezifische Signalfärbung der Femores und Tibi-
ae fehlt. 
  
    
Abb. 15: Libellago semiopaca. 
A: Männchen (12.3.2006, Westmalaysia: 
Taman Negara, Sg. Tahan), B: 
Paarungsrad (27.2.2005, ebenda), C: 
linker Vorder- und Hinterflügel eines 
Männchens ventral (leg. 12.3.06, ebenda) 
 
Die Art wurde ausschließlich im Unterlauf des Sg. Tahan in Westmalaysia nachgewie-
sen und beobachtet (Tabelle 17). 
 
Tabelle 17: Übersicht der faunistischen Nachweise zu Libellago semiopaca 




Negara, Sg. Tahan, 
Unterlauf 








Libellago stigmatizans (Selys, 1859) 
Locus typicus: „Malacca, Mont Ophir, Singapore. Pris par M. Wallace. (Collect. Selys)“ 
(SELYS-LONGCHAMPS 1859) 
Das Verbreitungsgebiet erstreckt sich von Südthailand über die Malaiische Halbinsel 
bis ins südliche Sumatra (ORR 2005). 
Die Art ähnelt in der Zeichnung Libellago semiopaca, ist jedoch deutlich zierlicher ge-
baut und besitzt nur kleine, „Libellago-typische“ Spitzenflecke der Vorderflügel. Ab-
weichend von anderen Libellago-Taxa weisen die Vorderflügel der Männchen ein Pte-
rostigma auf. Charakteristisch ist die ausgedehnte orangegelbe Zeichnung auf Frons und 
Vertex (Abb. 16). Die Tibiae aller Beinpaare besitzen auf der Innenseite eine leuchtend 
weiße Färbung.  
 
         
Abb. 16: Libellago stigmatizans. 
a, b: Männchen (28.2.2005, Westmalay-
sia: Taman Negara, Sg. Tahan), c: 
linker Vorder- und Hinterflügel eines 
Männchens ventral (23.2.2005, ebenda) 
 
Die Art wurde ausschließlich im Mittel- und Unterlauf des Sg. Tahan in Westmalaysia 
nachgewiesen (Tabelle 18). 
 
Tabelle 18: Übersicht der faunistischen Nachweise zu Libellago stigmatizans 














3.1.6 Rhinocypha Rambur, 1842 
Alle hier behandelten Taxa zeigen eine Reihe gemeinsamer Charakteristika und gehören 
vermutlich einem eng verwandten Formenkreis um die R. tincta-Gruppe sensu LIEF-
TINCK (1938, 1949) an (R. tincta-Komplex sensu lato). Das am stärksten hiervon abwei-
chende Taxon ist R. phantasma, zusätzlich sind mindestens die philippinische R. colo-
rata, R. humeralis von Palawan und Borneo sowie die ebenfalls auf Sulawesi vorkom-
menden R. frontalis und R. semitincta hier einzuordnen. Ein Vergleich des im Rahmen 
der Untersuchungen gesammelten Materials mit den Sammlungen Museum für Natur-
kunde Berlin (MNB) und RMNH ergab eine sehr unklare Situation mit dem Bedarf ei-
ner grundlegenden Revision inklusive der Beschreibung neuer Taxa. Eine entsprechen-
de Veröffentlichung ist durch J. van Tol (Leiden) und den Autor in Vorbereitung. 
Die nachstehenden Taxa stellen gedrungen gebaute, breitflügelige Chlorocyphidae dar 
und weisen eine Reihe gemeinsamer Merkmale auf:  
Männchen: Thorax und Abdomen schwarz mit ausgedehnter lateraler blauer Zeichnung, 
die sich bei einigen Taxa bis auf die Oberseite des Abdomens erstreckt. Die Flügel sind 
überwiegend opak schwarz mit großflächigen, z. T. vielfarbigen metallischen Reflexio-
nen. Die Innenseiten der Femores und Tibiae der mittleren und hinteren Beinpaare wei-
sen eine weiße bis bräunliche Signalfärbung auf.  
Weibchen: Überwiegend dunkel gefärbt mit stark reduzierter schmutzigweißer lateraler 
Zeichnung. Im Unterschied zu den anderen Juwelenlibellen haben auch die Weibchen 
ausgedehnte opake Bereiche in den Flügeln, die überwiegend bronze- bis kupferfarbig 
reflektieren. Die Flügelspitzen sind auffällig weiß gefärbt, die Pterostigmen sind zwei-
farbig, proximal schwarz und distal weiß gefärbt.    
 
Rhinocypha monochroa (Selys, 1873) 
Locus typicus: „Célèbes. (Six exemplaires au Musée britannique.)“ (SELYS-
LONGCHAMPS 1873) 
Die Männchen der für Sulawesi endemischen Art zeichnen sich durch sehr lange, nahe-
zu vollständig schwarze opake Flügel mit einer stark ausgeprägten Zonierung aus blau, 
golden und orangebraun reflektierenden Bereichen aus (Abb. 17). Die Signalfärbung 




Abb. 17: Rhinocypha monochroa. 
a: Männchen, b: Weibchen (5.9.1999, Südsulawesi: Bantimurung, Sg. Pattunuang Asue) 
 
Funde der Art liegen nur aus dem Einzugsgebiet des Sg. Maros in Südsulawesi vor 
(Tabelle 19). 
 
Tabelle 19: Übersicht der faunistischen Nachweise zu Rhinocypha monochroa 




rung, Sg. Bantimurung 







rung, Sg. Pattunuang 
Asue 





Rhinocypha phantasma Lieftinck, 1935 
Locus typicus: „ S.E. Celebes, Boeton I., Dwaalbaai, Jan. 19, 1917, native collector (ex. 
coll. J. Lindemans & D. C. Geijskes).“ (LIEFTINCK 1935) 
Für die Männchen des in der Region Sulawesi endemischen Taxons ist das dorsal abge-
flachte und bei ausgereiften Individuen hier intensiv hellblau bereifte Abdomen charak-
teristisch (Abb. 18). Die Flügel sind im basalen Teil hyalin mit bräunlicher Tönung, die 
opaken Bereiche der Hinterflügel reflektieren unzoniert in Abhängigkeit vom Blickwin-




   
Abb. 18: Rhinocypha phantasma. 
a: Männchen, b: Weibchen (21.8.1999, Poso-See-Gebiet: Tonuso, Sg. Wera) 
 
Eine Auflistung der faunistischen Nachweise erfolgt in Tabelle 20.  
 
Tabelle 20: Übersicht der faunistischen Nachweise zu Rhinocypha phantasma 









Sg. Wera (Oberlauf) 




Eine überblicksmäßige Sichtung des in der Sammlung des RMNH vorliegenden Samm-
lungsmaterials von R. phantasma aus verschiedenen Teilen Sulawesis sowie von mehre-
ren vorgelagerten Inseln ergab eine hohe Konstanz in der Ausdehnung der opaken Be-
reiche der Flügelfärbung. Diese entsprach weitgehend der des in Abb. 19a abgebildeten 
Holotypus. Im Gegensatz dazu zeigen die nordwestlich des Poso-Sees gesammelten 
Tiere eine deutliche Reduktion dieser opaken Bereiche, welche zudem sehr gerade zur 
hyalinen Flügelbasis abgegrenzt sind (Abb. 19b). 
 
      
Abb. 19: Rhinocypha phantasma. 
A: Männchen (Holotypus RMNH), B: linker Vorder- und Hinterflügel ventral eines Männchens 




Rhinocypha sp. A 
Im Einzugsgebiet des Poso-Sees wurde ein Rhinocypha-Taxon bearbeitet, das in seinen 
Merkmalen mit keiner der bislang beschriebenen Taxa übereinstimmt. Die Tiere (Abb. 
20) erinnern im Habitus an R. frontalis (Selys, 1873), die Männchen unterscheiden sich 
von R. frontalis jedoch durch Unterschiede in den blauen Zeichnungselementen an Tho-
rax und Abdomen und das Fehlen der für R. frontalis kennzeichnenden und namensge-
benden zwei großen blauen Flecken im Stirnbereich. Die opaken Flügelflächen der 
Männchen beginnen etwa in Höhe des Nodus und reflektieren unzoniert je nach Blick-
winkel goldgrün bis bronzefarben. Die Signalfärbung der Beine ist weiß.    
Die faunistischen Daten sind in Tabelle 21 zusammengestellt. 
 
   
Abb. 20: Rhinocypha sp. A. 
a: Männchen, b: Weibchen (20.8.1999, Poso-See-Gebiet: Tonuso, Sg. Wera) 
 
Tabelle 21: Übersicht der faunistischen Nachweise von Rhinocypha sp. A 




Gebiet. Tonuso: Sg. Wera  
(Unter- und Mittellauf) 





Gebiet. Tonuso: Sg. Tumonda  
1°47’S, 120°31’E 670-800 25.2.1997 
1.3.1997 
Zentralsulawesi: Poso-See-
Gebiet. Siuri: Bach NW-Ufer 
 510 6.8.1994 
Zentralsulawesi: Poso-See-
Gebiet. Salukaia: Sg. Kamba 
westlich Poso-See 






Rhinocypha sp. B 
Ein weiteres, bislang unbeschriebenes Rhinocypha-Taxon wurde auf der zur Togian-
Gruppe gehörenden Insel Batudaka gefunden. Das Taxon ist verhältnismäßig klein und 
kurzflügelig, die Flügel der Männchen sind überwiegend opak schwarz und nur im un-
mittelbaren basalen Bereich etwas aufgehellt. Ein scharf abgegrenzter keilförmiger Be-
reich auf der Unterseite der Hinterflügel reflektiert strahlend hellblau (Abb. 21), die 
restliche Flügelfläche zeigt nur sehr schwache Reflexionen. Die Signalfärbung der Bei-
ne ist weiß.       
 
Abb. 21: Rhinocypha sp. B. 
Männchen (24.8.1999, Batudaka,  
Sg. Tanimpo)  
 
Die faunistischen Nachweise zum Taxon sind in Tabelle 22 zusammengestellt.  
 
Tabelle 22: Übersicht der faunistischen Nachweise von Rhinocypha sp. B 
Beobachtungsort Koordinaten Höhen 
[m NN] 
Datum 
Togian Inseln: Batudaka, Sg. 
Tanimpo 
0°26'S, 121°52'E 20-50 13.-14.8.1994 
24./25./28.8.1999 
 
Rhinocypha tincta Rambur ssp. 
Der taxonomische Status der im Bereich der Molukken, Neuguineas und der Solomonen 
beheimateten Rhinocypha-Formen stellt ein seit langem ungelöstes Problem dar. 
LIEFTINCK (1938) fasste den damaligen Stand der Kenntnisse zusammen und beschrieb 
eine Reihe abgrenzbarer Taxa als Unterarten zu R. tincta, merkte jedoch die Vorläufig-
keit seiner Einstufung bewusst an: „...I have thought it would be the best carefully to 
note down the available data and to publish them, so that in future a thorough revision 
may take place and a better knowledge about this difficult subject-matter may be ob-
tained”. Da eine derartige Revision bis heute noch nicht erfolgt ist, wird die durch LIEF-
TINCK (1938) vorgenommene Klassifizierung bis heute beibehalten (BRIDGES 1993, 
STEINMANN 1997, SCHORR et al. 2004).  
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Die Determination der auf Neuguinea bearbeiteten Rhinocypha erfolgt auf Grundlage 
von LIEFTINCK (1938), insbesondere anhand der Zeichnung der Abdominalsegmente 
(vgl. Abb. 72 im Anhang). Die betreffenden Populationen konnten dabei den Taxa R. 
tincta amanda Lieftinck, 1938, R. tincta retrograda Lieftinck, 1938 und R. tincta sagit-
ta Lieftinck, 1938 zugeordnet werden. Die Flügelzeichnung der Männchen aller drei 
Taxa ähnelt sich stark. Ein ähnlich wie bei Rhinocypha sp. B von Batudaka deutlich 
abgegrenzter keilförmiger Bereich auf der Unterseite der Hinterflügel reflektiert inten-
siv türkis bis blau. Die Signalfärbung der Beine ist bei R. t. amanda weiß, bei R. t. sagit-
ta und R. t. retrograda gelbbraun (Abb. 22). An den mit Aceton präparierten Belegex-
emplaren ist dieser im lebenden Zustand sehr auffällige Unterschied nicht mehr eindeu-
tig erkennbar.         
  
 
Abb. 22: Rhinocypha tincta.  
Oben: R. t. amanda - a: Männchen, b: Weibchen (31.1.1996, Neuguinea: Sabro Sari), Mitte: R. 
t. sagitta - c: Männchen, d: Weibchen (8.2.1996, Batanta), Unten: R. t. retrograda - e: Männ-
chen (15.2.1996 Neuguinea: südlich Manokwari) f: Weibchen (14.2.1996, Neuguinea, Neben-





Die in Tabelle 23 zusammengestellten faunistischen Funde entsprechen grundsätzlich 
dem in LIEFTINCK (1938) dargestellten Verbreitungsbild. 
 
Tabelle 23: Übersicht der faunistischen Nachweise des Rhinocypha tincta -Komplexes 
(k. A. = keine Angaben) 
Beobachtungsort Koordinaten Höhen 
[m NN] 
Datum 
Rhinocypha tincta amanda 
Neuguinea: Sabro Sari, Bach 2°36’S, 140°30’E 100-150 31.1.1996 
29.2.1996 
Neuguinea: Sentani, Bäche See-
ufer 




2°33’S, 140°30’E 100-300 29.1.1996 
Neuguinea: Depapre 2°28’S, 140°22’E k. A. 27.2.1996 
Rhinocypha tincta sagitta 
Neuguinea: Klamono 1°07’S, 131°26’E k. A. 11.2.1996 
Batanta 1°55’S, 130°34’E 50 6.-8.2.1996 
Rhinocypha tincta retrograda 
Neuguinea: Manokwari, Bach im 
NP 
0°51’S, 134°04’E k. A. 12.2.1996 
Neuguinea: Manokwari, Neben-
bach Sg. Praft 
k. A. k. A. 14.2.1996 
Manokwari, 1. Fluss südlich Flug-
hafen an Straße nach Ransiki 
k. A. k. A. 16.2.1996 
Manokwari, 2. Fluss südlich Flug-
hafen an Straße nach Ransiki 
k. A. k. A. 15.2.1996 
Neuguinea: Nuni, Bach 0°46’S, 134°00’E 10 17.2.1996 













3.2 Methodik  
„Chlorocyphidae - die hat der Teufel im Zorn erfunden! Eigentlich wissen wir da nur, 
dass wir nahezu nichts wissen...“  
Dr. Gottfried Mauersberger (7.10.1931-17.5.1994), Museum für Naturkunde Berlin im 
Januar 1993 
3.2.1 Freilandbeobachtungen 
Die Ergebnisse basieren auf teilweise videogestützten Verhaltensbeobachtungen an ei-
nem eng begrenzten Gewässerabschnitt. Die systematischen Verhaltensbeobachtungen 
umfassten in der Regel die gesamte tägliche Phase der reproduktiven Aktivität der Ar-
ten vom morgendlichen Erscheinen der Männchen am Gewässer bis zum abendlichen 
Abbruch der Eiablage durch die Weibchen. Soweit möglich, wurden bestimmte Fließ-
gewässerabschnitte über mehrere Tage aufgesucht, wobei am ersten Tag insbesondere 
die Verteilung und Raumnutzung der anwesenden Individuen als Grundlage für spätere 
Detailbeobachtungen aufgenommen wurde.     
Die intraspezifischen Verhaltensweisen wurden notiert und vor Ort beschrieben, was 
teilweise unter Nutzung eines Diktiergerätes Philips Pocket Memo 384 bzw. auf der 
Audiospur der Videokamera erfolgte. Wesentliche Verhaltenselemente wurden mittels 
einer Videokamera aufgezeichnet. In den Jahren 1997-2001 kam dabei eine Panasonic  
S-VHS-C Movie Camera NV-S99E zum Einsatz, in den Jahren 2005-2006 eine Digital 
Video Camera NV-GS400EG des selben Herstellers.  
Die Foto-Dokumentationen erfolgten mittels Spiegelreflexkamera Canon EOS 600 (Jah-
re 1993-2001) bzw. Canon EOS 30 (Jahre 2001-2005) bzw. einer Digitalkamera Nikon 
Coolpix 8700 (Jahre 2005-2006). 
Infolge der teilweise sehr unzulänglichen und fehlerhaften vorhandenen topographi-
schen Karten traten besonders in Sulawesi und Neuguinea Schwierigkeiten bei der Lo-
kalisierung der Beobachtungsorte und der nachträglichen Rekonstruktion der Flusssys-
teme auf. Ab 1998 konnte ein Garmin GPS 12 XL zur Bestimmung der Koordinaten im 
Gelände genutzt werden. Besonders in tief eingeschnittenen Tallagen innerhalb von 
Primärwäldern traten dabei aber weiterhin Schwierigkeiten durch unzureichenden Satel-
litenempfang auf. Die Auswertung der über das geografische System Google Earth Ver-
sion 4.0.1693 zur Verfügung stehenden Satellitenbild- und Reliefdaten ermöglichte eine 
Überprüfung der Daten. Alle Koordinatenangaben entsprechen WGS 84. Die angegebe-
nen Koordinaten entsprechen i. d. R. den am stärksten genutzten Beobachtungsplätzen. 
Daneben wurden Beobachtungen auch im Umfeld dieser Plätze vorgenommen.  
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3.2.2 Begriffsdefinitionen 
Im Folgenden wird eine Auswahl von Begriffen hinsichtlich ihrer Verwendung in der 
vorliegenden Arbeit definiert:  
Territorialität: Eine Form raumbezogener Dominanz, deren primäre Funktion es ist, 
den Territoriumshalter mit einem gesicherten Angebot unentbehrlicher Ressourcen zu 
versorgen (sensu KAUFMANN 1983).   
Territorialverhalten: „Gesamtheit aller Verhaltensweisen, die dem Erwerb, der Mar-
kierung, der regelmäßigen Kontrolle und der Verteidigung eines Territoriums gegen-
über benachbarten oder völlig fremden Konkurrenten dienen“ (GATTERMANN 1993). 
Territorialverhalten wird in der vorliegenden Arbeit ausschließlich auf das in direktem 
Zusammenhang mit der Reproduktion stehende Verhalten der Männchen bezogen. An-
dere Formen, wie z. B. in Nahrungsrevieren abseits der Gewässer (vgl. ORR 2004), blei-
ben unberücksichtigt. 
Territorium: Mit der Reproduktion in direkter Beziehung stehende räumliche Berei-
che, die durch einzelne Männchen über längere Zeit besetzt und gegenüber Rivalen ver-
teidigt werden.  
Rivale/Konkurrent: Partner in einer Konkurrenzsituation um Geschlechtspartner oder 
Territorien 
Displayflüge: Gesamtheit aller Flugtypen unter spezieller Präsentation artspezifischer 
Ornamente (Signalverhalten) 
Patrouilleflüge: Flüge territorialer Männchen innerhalb bzw. entlang der Grenzen ihrer 
Territorien, die der Suche nach Weibchen oder Rivalen dienen. Teilweise erfolgen die 
Flüge als Displayflüge. 
Drohflüge: Agonistisches Verhalten der Männchen gegenüber gleichgeschlechtlichen 
Rivalen in Form von ritualisierten Displayflügen („Imponieren“, TEMBROCK 1984). Die 
Kämpfe zwischen 2 Männchen können ohne bzw. mit nur sehr kurzen Pausen bis zu 
mehreren Stunden andauern. Drohflüge zwischen 2 Männchen von mehr als 30 min 
(nahezu) ununterbrochener Dauer wurden als eskalierte Kämpfe angesehen.    
Angriffsflüge: Agonistische Scheinangriffe, die der Vertreibung oder Herausforderung  
von Rivalen dienen. Die Angriffe wurden im Regelfall bei allen untersuchten Arten nur 
angedeutet bzw. vor Körperkontakt abgebrochen. Vielfach wurden durch derartige 
Scheinangriffe Drohflüge ausgelöst bzw. eskalierte Kämpfe unterbrochen.   
Verfolgungsflüge: Agonistische Flüge, die der Vertreibung und Verfolgung eines Riva-
len aus dem Territorium dienten.  
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Balzflüge/Werbeflüge: Displayflüge der Männchen gegenüber von Weibchen unter 
Präsentation bestimmter Ornamente, die der Paarungseinleitung dienen.  
Zeigeflüge und Führungsflüge: Displayflüge der Männchen vor den Weibchen im 
Rahmen des Werbeverhaltens, die dem Führen der Weibchen in die Territorien der 
Männchen und der Präsentation der verteidigten Ressourcen (potenzielle Eiablageplät-
ze) dienen.  
Wachtflüge: Form der Bewachung ohne direkten Körperkontakt, in der das Männchen 
über dem eilegenden Weibchen fliegt bzw. patrouilliert. 
 
3.2.3 Videoanalyse und Auswertung  
Die Videobänder wurden unter Nutzung zweier Videorecorder (Panasonic Video Cas-
sette Recorder NV-HD660EG/EC und NV-HD 680) mit einer Auflösung von 25 s-1 ana-
lysiert. Aussagekräftige Szenen konnten mittels der Panasonic Digital Video Camera 
NV-GS400EG digitalisiert und anschließend mittels der Kamerasoftware MotionDV 
Studio 5.1 LE for DV (Matsushita Electric Industrial Co., Ltd. 1999-2004) auf Einzel-
bildbasis analysiert werden. Bedingt durch die Standardvideoauflösung der Aufnahme 
betrug die maximale Auflösung auch hier 25 s-1.  
Die so erzeugten Standbilder bildeten die Grundlage für die Anfertigung von Zeichnun-
gen bzw. Computergrafiken mittels Corel Draw 10, Version 10.410 (Corel Corporation 
2000). Die Tuschezeichnungen wurden nach aus Standbildern erzeugten Vorlagen und 
Skizzen des Autors dankenswerter Weise durch S. Dietze (Aristocypha und Helio-
cypha), K. Meißner (Libellago) und A. G. Orr (Neurobasis kaupi aus GÜNTHER 2006) 
umgesetzt. 
Statistische Analysen wurden mit Hilfe des Programms Statgraphics Plus for Windows 
4.Q (Statistical Graphics Corp. 1994-1998) vorgenommen. 
Alle Zeitangaben erfolgen in Solarzeit, wobei die Ermittlung in Anlehnung an MAR-
TENS (2004) über die jeweilige Coordinated Universal Time (UTC) erfolgte. Dabei 
wurden vor Ort alle Zeitangaben entsprechend der jeweiligen offiziellen Ortszeit erfasst 
und nachträglich unter Zuhilfenahme des Onlinerechners des Astronomical Applicati-
ons Department des U.S. Naval Observatory in Washington D.C. 
(http://aa.usno.navy.mil/) ermittelt. 
Die Literaturhaltung erfolgte mittels des durch Doris Land Software-Entwicklung Ober-
asbach entwickelten Datenbanksystems Lidos 6 unter Nutzung der Literaturdatenbank 




3.3 Ergebnisse  
3.3.1 Aristocypha Laidlaw, 1950 
Als einzige Art der Gattung wurde Aristocypha fenestrella bearbeitet. 
 
Lebensraum und Habitatnutzung 
A. fenestrella wurde bevorzugt an schnellfließenden bis kaskadenartig abstürzenden 
Bachläufen angetroffen. Die Art fehlte an über 10 m breiten, langsam fließenden, tiefen 
Gewässerabschnitten. In Tabelle 24 sind beispielhaft Männchen-Abundanzwerte aus 
durch die Art besiedelten Gewässersystemen in Thailand und Malaysia aufgeführt.    
 





15-20 größere, tiefe, langsam fließende bis stehende Abschnitte, 
Primärwald 
0 
15-20 z. T. durch gehölzbestandene Längsbänke strukturiert, 
gleichmäßig schnellfließend, Primärwald 
0-4 
8-10 gleichmäßig schnellfließend mit kiesig-sandigen oder schot-
terigen Längsbänken mit krautiger Vegetation, Primärwald 
10-40 
5-10 Kerbsohlental, gefällereich mit großen Blöcken, Galeriewald, 
z. T. Sekundärwald, Einzugsgebiet anthropogen gestört 
5-10 
4-5 kaskadig abstürzend mit vielen Kolken und Strudeltöpfen, 
leicht gestörter Primärwald 
10-15 
<5  langsam fließend, z. T. schlammige Sedimente, Sekundär-
wald und Plantagen 
0 
Imagines wurden überwiegend direkt am Gewässer angetroffen. Die Mehrzahl der be-
siedelten Gewässerabschnitte wies eine Besonnung von unter 50 % auf, wobei adulte 
Männchen bevorzugt im Bereich der Sonnenflecken anzutreffen waren. Weibchen und 
immature Individuen nutzten ferner vollschattige Bereiche. Als Sitzwarten wurden star-
kes Totholz, Steine und große Blätter gegenüber Zweigen und Halmen bevorzugt. 
Mehrfach wurden einzelne Individuen beider Geschlechter kurzzeitig an Wasseraustrit-
ten und Rinnsalen entlang von Straßen und Wegen innerhalb des Waldes angetroffen. 
Teilweise gelangen an diesen linearen Strukturen auch Dismigrationsbeobachtungen. Im 
Inneren geschlossener Wälder konnten keine Tiere nachgewiesen werden. 
 
Territorialverhalten und Drohflüge der Männchen 
Die territoriale Aktivität der Männchen begann etwa zeitgleich mit der Besonnung der 
potenziellen Eiablagesubstrate im Gewässer, in Abhängigkeit von der Tal- und Gewäs-
sermorphologie, zwischen 7:30 und 10:30 Uhr. An sonnigen Tagen verblieben die 
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Männchen bis nach 17:00 Uhr am Gewässer. Bis zum Eintreffen der Weibchen waren 
intraspezifische Drohflüge selten und dauerten i. d. R. nur wenige Sekunden an. Beson-
ders bei höherer Abundanz waren häufig mehrere sitzende Männchen in geringem Ab-
stand zu beobachten. Mit dem Erscheinen der Weibchen steigerte sich das Erregungsni-
veau, Drohflüge wurden intensiver und anhaltender und führten im Ergebnis zur Mono-
polisierung der attraktiven potenziellen Eiablageplätze durch einzelne Männchen. Infol-
ge der Bindung an mehr oder minder kleine Sonnenflecken und deren Veränderung im 
Tagesgang war die Attraktivität einzelner Plätze starken Veränderungen unterworfen. 
Konkurrenten bzw. Inhaber benachbarter, weniger attraktiver Territorien führten bei 
hoher Abundanz in kurzen Abständen Angriffsflüge auf den fliegenden oder sitzenden 
Revierinhaber aus, die i. d. R. in intensive Drohflüge mündeten. Infolge der ständigen 
Herausforderungen wechselten die Inhaber besonders attraktiver Territorien häufig 
mehrfach an einem Tag.  
Hauptelement der Drohflüge bildete ein frontales Drohen mit 4 gleichzeitig präsentier-
ten Flügeln (Abb. 23). Dazwischen erfolgte das Drohen mit alternierendem oder unter-
schiedlich stark phasenverschobenem Flügelschlag. Eine Steigerungsform bildete die 
unbewegliche Präsentation der Hinterflügel. Diese wurden in einem Winkel von ca. 90° 
zueinander nach vorn unten präsentiert. Der eigentliche Flug erfolgte in dieser Phase 
mit den Vorderflügeln, wobei die Amplitude des Rückschlages stark reduziert war und 
durch die Drehung der Flügel der irisierende Hinterrand (Abb. 7) ein starkes Signal gab. 
Das Abdomen wurde während der Drohflüge überwiegend leicht hängend, in charakte-
ristisch gebogener Form gehalten. Angriffsflüge mit direktem Körperkontakt wurden 
nicht beobachtet.  
Im Vergleich zu den Drohflügen der untersuchten Rhinocypha-Arten (siehe Kapitel 
3.3.5) konnte überwiegend deutlich zwischen aggressivem Drohen und der entspre-
chenden Reaktion des Kontrahenten unterschieden werden (wechselseitiges Drohen), 
d. h. die Tiere zeigten nur ausnahmsweise zeitgleich die gleiche Flügelstellung. 
 
Abb. 23: Drohflug von Aristocypha fenestrella gegenüber einem sitzenden Rivalen. 
Aufeinander folgende Standbilder des Drohfluges eines Männchens. Die Hinterflügel werden 
unbeweglich präsentiert, während der Flug mit den Vorderflügeln erfolgt. 
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Paarungs-, Eiablage- und Postkopulationsverhalten 
Der grundsätzliche Ablauf des Reproduktionsverhaltens ist in Abb. 24 dargestellt. Nicht 
berücksichtig sind erneute Kopulationen eilegender Weibchen nach Wechsel des territo-
rialen Männchens. Die Eiablage erfolgte grundsätzlich emers im Bereich der Wasser-
oberfläche. In den Beobachtungsgebieten standen hierfür nahezu ausschließlich auf der 
Wasseroberfläche in lenitischen Bereichen angeschwemmte kleine Pflanzenteile wie 
Blätter und Zweigstücke zur Verfügung. Ein Teil der Substrate trieb lose in strömungs-
beruhigten Bereichen an Steinen und Bänken. 
 
Abb. 24: Aristocypha fenestrella - Schematisches Ethogramm des Reproduktionsverhaltens 
nach Beobachtungen in Thailand.  
Nicht berücksichtigt sind erneute Kopulationen eilegender Weibchen nach Wechsel des territo-
rialen Männchens. Die Zahlen bezeichnen die Anzahl beobachteter Fälle. 
 
Während des Balzfluges präsentierte das Männchen mit einem Abstand von 1-2 Körper-
längen frontal vor dem Weibchen die weiß gefärbten mittleren und hinteren Beinpaare 
sowie die Färbung der Flügel. Der Flügelschlag war alternierend oder unregelmäßig 
zeitversetzt, teilweise übernahmen die Vorderflügel die gesamte Flugbewegung, wäh-
rend die Hinterflügel unbeweglich präsentiert wurden (Abb. 25). Charakteristisch war 
ein stetiger Wechsel von Annäherung und Zurückweichen um etwa eine Körperlänge. 
Eine Annäherung mit Körperkontakt führte in allen beobachteten Fällen zum Auswei-
chen der Weibchen, überwiegend auf eine benachbarte massive Warte (i. d. R. benach-
barte Steine), wo ggf. die Paarung erfolgte. Erfolgreiche Paarungen direkt auf dem Ei-
ablagesubstrat wurden nicht beobachtet, sind aber vermutlich möglich, da mehrfach 
Paarungseinleitungen durch die Männchen (Versuch der Tandembildung) registriert 
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wurden, die zu einem Ortswechsel der Weibchen auf eine benachbarte stabilere Warte 
führten, wo schließlich die Paarung erfolgte. Die Paarungsdauer betrug 54-72 s (Mittel-
wert 63 s, n=7) 
 
Abb. 25: Aristocypha fenestrella - Balzdisplay eines 
Männchens.  
Die Hinterflügel werden während der Balz zeitweilig 
unbeweglich präsentiert. 
 
Nach der Trennung führten die Männchen die Weibchen sofort zurück zum Eiablage-
substrat. Störungen in dieser Phase, z. B. durch Froschangriffe führten dabei zum sofor-
tigen Verlassen des Gebietes durch die Weibchen. Die Bewachung durch die Männchen 
war sehr eng mit der Sicherung des Territoriums assoziiert. Häufig verließen die Weib-
chen bereits nach kurzer Eiablage die Territorien. Multiple Paarungen an einem Beo-
bachtungstag wurden bei beiden Geschlechtern wiederholt registriert.  
 
Interspezifisches Verhalten 
Es wurde kein über die Konkurrenz um Sitzwarten hinausgehendes interspezifisches 
Verhalten beobachtet. 
 
3.3.2 Disparocypha Ris, 1916  
Von Disparocypha biedermanni wurden merkmalsverschiedene Populationen aus der 
Umgebung des Poso-Sees und des Matano-Sees untersucht. Eine Revision der Gattung 
ist durch den Autor in Vorbereitung.  
 
Lebensraum und Habitatnutzung 
Populationen Poso-See: 
Die höchsten Populationsdichten von bis zu ca. 15 Männchen auf 100 m Fließstrecke 
wurden am im nahezu ungestörten Primärwald verlaufenden Oberlauf des Sg. Wera 
erreicht (vgl. Beschreibung in Kapitel 2.3.1). Die Verteilung der Individuen war dabei 
sehr unregelmäßig mit Häufungen im Bereich von über dem Fluss liegenden Stämmen 
sowie an stark schattigen Steilufern. An ähnlich strukturierten Bereichen des schmale-
ren Sg. Tumonda erreichte die Abundanz noch Werte von 5-8 Männchen pro 100 m. 
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Bemerkenswerterweise fehlte die Art völlig in den Mittel- und Unterläufen dieser Ge-
wässer. Am Sg. Wera endete der besiedelte Bereich unmittelbar im Top-Bereich des 
Wasserfalls, im Gesamtverlauf unterhalb des Falls konnte in 15 Beobachtungstagen 
kein Individuum nachgewiesen werden. Dafür gelangen mehrfach Funde von einzelnen 
oder wenigen, z. T. immaturen Individuen an sehr kleinen, direkt in den Poso-See mün-
denden Bächen. Diese befanden sich überwiegend im Bereich von Rodungen oder Plan-
tagen, waren jedoch stark von Vegetation überschattet und teilweise tief eingeschnitten. 
Während der Jagdflüge flogen die Tiere langsam Baumstämme, Steilufer und Vegetati-
onsbestände ab und sammelten kleine Spinnen von den Oberflächen und aus den vor-
handenen Netzen. Jagd auf fliegende Insekten konnte nur selten beobachtet werden. Vor 
und nach der täglichen Eiablage sowie an Regentagen hielt sich die Mehrzahl der Weib-
chen in lückigen Bereichen des Waldes im Umfeld des Gewässers auf, z. B. an einem 
parallel zum Bach verlaufenden Pfad sowie in durch umgestürzte Bäume entstandenen 
Bestandskorridoren. An trüben und regnerischen Tagen konnten keine Weibchen am 
Gewässer gefunden werden. 
 
Population Matano-See: 
D. biedermanni konnte im Gebiet nur am Sg. Pondata bei Saroako nachgewiesen wer-
den (vgl. Kapitel 2.3.1). Die Abundanz betrug weniger als 5 Männchen auf 100 m 
Fließstrecke, wobei sich die Tiere bevorzugt in vollständig beschatteten Bereichen, ins-
besondere an bemoosten Steilwänden, den vermutlichen Eiablageplätzen, aufhielten. 
Die Weibchen und immature Individuen nutzten Warten im unteren Bereich überhän-
gender Bäume und trockene Bambustriebe in Höhen von 2-5 m über dem Wasser als 
Aufenthaltsbereich. Bei einsetzendem Regen und am Abend suchten Individuen beider 
Geschlechter Sitzwarten in den Ufergehölzen auf. Im Unterschied zu den Beobach-
tungsgebieten am Poso-See konnten hier ganztägig Weibchen in höherer Dichte am 
Gewässer beobachtet werden, was aber ggf. auf das Fehlen von Wald im Umfeld zu-
rückzuführen war. 
 
Territorialverhalten und Drohflüge der Männchen 
Die Männchen aus beiden Gebieten besetzten Territorien im Bereich von für eilegende 
Weibchen attraktiven Strukturen, wie über dem Bach liegenden Stämmen, Uferabbrü-
chen, bemoosten starken Prallbäumen etc. Die Männchen waren ab den frühen Morgen-
stunden am Gewässer anzutreffen und verlagerten ihre Aufenthaltsbereiche zwischen 
9:00 und 10:00 Uhr in den Bereich der Territorien. Kurze Drohflüge wurden ab ca. 
10:00 Uhr registriert, die Hauptphase der territorialen Aktivität erstreckte sich von 
11:00-15:00 Uhr. Bei günstigem Wetter war in diesem Zeitraum die Mehrzahl der 
Männchen in teilweise mehrstündige Drohflüge involviert. 
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Populationen Poso-See: 
Basiselement der Drohflüge bildete ein frontales Drohen, bei welchem die Kontrahenten 
in einer Entfernung von 1-2 Körperlängen ruhig mit gleichmäßig alternierendem Flü-
gelschlag voreinander flogen. Beide Individuen verharrten dabei über längere Zeit na-
hezu an der Stelle, wobei sie in einer Frequenz von ca. 1-2 Hz um etwa 0,5 cm seitlich 
oder vor und zurück „pendelten“. In der Steigerung krümmten ein oder beide Tiere in 
der in Abb. 26 gezeigten Form das Abdomen und präsentierten damit die dorsale Rot-
färbung. Gleichzeitig verstärkten die drohenden Tiere die Pendelbewegungen auf eine 
Weite von 1-2 cm. Diese Bewegungen wurden meist in seitlicher Richtung, seltener auf 
und ab oder vor und zurück ausgeführt. Kurz vor Beginn und während dieser Drohphase 
änderte sich ferner der Flügelschlag. Die in Standardvideoauflösung vorliegenden Auf-
nahmen erlauben keine sichere Analyse der Schlagmuster, offensichtlich erhöhte sich 
aber die Frequenz des alternierenden Flügelschlages in wechselnder Geschwindigkeit, 
wobei die Flügel an den Umkehrpunkten kurz gestoppt wurden. Einem gesteigerten 
Drohen beider Individuen ging häufig ein kurzer ungestümer, zickzackförmiger Verfol-
gungsflug voraus, der in einer intensiven Drohphase endete. Bei erhöhter Erregung ver-
ringerten die Tiere in der überwiegend ca. 3-5 s dauernden Drohphase mit gekrümmten 
Abdomen ihre Flughöhe um 0,5-1 m.   
 
Population Matano-See: 
Aus diesem Untersuchungsgebiet liegen nur episodische Beobachtungen des Männ-
chenverhaltens sowie Videoaufnahmen eines andauernden Drohfluges zweier Männ-
chen vor. Im Unterschied zu allen Beobachtungen im Bereich des Poso-Sees erhöhten 
die Männchen dabei bereits während des Drohfluges mit gestrecktem Abdomen in kur-
zen Abständen die Schlagfrequenz, so dass diese Phasen der Drohflüge erheblich inten-
siver als im Gebiet des Poso-Sees verliefen und damit mit höheren energetischen Kos-
ten für die Kontrahenten verbunden waren. Das am Poso-See häufig zu beobachtende 
schnelle Absinken der mit gekrümmten Abdomen drohenden Männchen konnte hier 




Abb. 26: Disparocypha biedermanni - Frontaler Drohflug zweier Männchen.  
Das rechte Tier zeigt ein gesteigertes Drohverhalten mit gekrümmtem Abdomen. 
Paarungs-, Eiablage- und Postkopulationsverhalten 
Die nachfolgenden Darstellungen beziehen sich ausschließlich auf die Populationen aus 
der Umgebung des Poso-Sees, da im Bereich des Matano-Sees witterungsbedingt keine 
hinreichend aussagekräftigen Daten erhoben werden konnten. 
Disparocypha biedermanni weicht im Reproduktionsverhalten erheblich von allen bis-
her untersuchten Taxa der Chlorocyphidae ab, das grundlegende Verhaltensschema ist 
in Abb. 27 dargestellt. Bei niederschlagsfreiem und sonnigem Wetter begannen die 
Weibchen zwischen 12:00-13:30 Uhr die Eiablage in moderndes Holz, stark bemooste 
Baumstämme oder Uferabbrüche im Uferbereich der Gewässer. Besonders attraktiv 
waren dabei über dem Wasser liegende Stämme sowie stärker mit Moosen bewachsene 
Prallufer, die Eiablage wurde aber auch an bis zu 3 m vom Gewässer entfernt befindli-
chen Objekten beobachtet. Analog zu verschiedenen Anisopteren erfolgte die Eiablage 
räumlich weit gestreut, indem die Weibchen nach einigen Minuten die Eiablage beende-
ten und immer neue Objekte entlang der Bäche anflogen. Dieses Verhalten führte die 
Weibchen in die an besonders attraktiven Plätzen befindlichen Territorien der Männ-
chen, wo es ohne Balzverhalten zur Paarung kommen konnte. Die Paarungsdauer betrug 
299-352 s (Mittelwert 331 s, n=4). Nach der Kopulation verharrten die Männchen zu-
nächst fliegend in unmittelbarer Nähe des eilegenden Weibchens, bis sich dieses durch 




Abb. 27: Disparocypha biedermanni: Schematisches Ethogramm des Reproduktionsverhaltens 
nach Beobachtungen im Umfeld des Poso-Sees.  
Die Zahlen bezeichnen die Anzahl beobachteter Fälle. 
 
Interspezifisches Verhalten 




3.3.3 Heliocypha Fraser, 1949  
 
Aus der Gattung Heliocypha wurden in hinreichender Intensität die Taxa H. biforata, H. 
fenestrata cornelii und H. perforata limbata bearbeitet. Anekdotische Einzelbeobach-
tungen an H. perforata perforata ergaben keine offensichtlichen Unterschiede zu H. 
perforata limbata und bleiben in Folge unberücksichtigt. 
 
Lebensraum und Habitatnutzung 
H. biforata wurde auf der Malaiischen Halbinsel in einem sehr breiten Spektrum von 
Fließgewässertypen von kleinsten Rinnsalen bis zu über 20 m breiten Flüssen (z. B. Sg. 
Tahan in Westmalaysia) angetroffen. Von Flüssen liegen jedoch nur Nachweise in sehr 
geringer Abundanz vor, meist waren hier nur einzelne Individuen in schattigen Berei-
chen unterhalb von Bänken oder Treibholzansammlungen anzutreffen. Diese Tiere wa-
ren möglicherweise aus Nebenbächen verdriftet worden, es konnten aber Balz und Eiab-
lage beobachtet werden. Die höchsten Dichten von ca. 10-15 Männchen pro 100 m 
wurden an 2-4 m breiten, stark beschatteten Bächen mit ruhig fließenden Abschnitten 
nachgewiesen. In vielen Fällen handelte es sich um Bäche mit stärkeren Wasserstands-
schwankungen, die zur Trockenzeit nur noch sehr wenig Wasser führten, was teilweise 
zu dünnen schlammigen Substratauflagen führte. Die Beschattung der besiedelten Ab-
schnitte betrug überwiegend mehr als 80 %, vielfach wurden territoriale Männchen an 
kleinsten Sonnenflecken innerhalb nahezu vollständig beschatteter Bereiche angetrof-
fen. Alle besiedelten Gewässer durchflossen Wälder oder waldähnliche Plantagen. 
Weibchen und immature Individuen wurden vereinzelt auch im Umfeld der Gewässer 
an schattigen Straßen- und Wegrändern beobachtet.  
H. fenestrata cornelii besiedelte in Bali ein sehr weites Spektrum ausdauernder Fließ-
gewässer, soweit sie zumindest teilweise durch ihre klammartige Morphologie oder 
begleitende Gehölzbestände beschattet wurden und nicht übermäßig durch Abwasser-
einleitung verschmutzt waren. Die Art fehlte an den durch Libellago lineata, als zweiter 
balinesischer Chlorocyphidae, besiedelten langsam strömenden und stärker besonnten 
Unterläufen der Flüsse im südwestlichen Bali. Die höchsten Abundanzwerte wurden an 
relativ naturnahen Abschnitten mittelgroßer Flüsse (Sg. Was, Sg. Penet) mit zumindest 
galerieartigen Waldbeständen beobachtet und betrugen maximal ca. 20 Männchen auf 
100 m. Häufig wurden in der Nähe individuenstarker Populationen Weibchen und im-
mature Individuen auch in Gehölzbeständen weitab der Fließgewässer angetroffen. 
Alle durch H. perforata limbata besiedelten Gewässer zeichneten sich zumindest in den 
Aufenthaltsbereichen der Art durch starke Strömung und größere besonnte Abschnitte 
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aus. Alle Gewässer mit Nachweisen der Art durchflossen Wälder und zeigten Anzei-
chen für saisonal bedingte starke Wasserstandsschwankungen. In syntopen Populatio-
nen mit H. biforata traten beide Arten zwar teilweise in den gleichen Gewässerabschnit-
ten auf, bevorzugten jedoch unterschiedliche Mikrohabitate. Die Präferenz für stärker 
besonnte Abschnitte bedingte eine sehr ungleichmäßige Verteilung der Imagines an den 
Bächen und Flüssen, kleinere und mittlere Bäche wurden nur im Bereich von Rodungen 
besiedelt. Über größere Gewässerabschnitte betrachtet wurden die höchsten Abun-
danzwerte an 10-15 m breiten, besonnten, stark strömenden Flüssen mit maximal ca. 20 
Männchen pro 100 m (Sg. Tahan, Westmalaysia, Sok River, Südthailand) vorgefunden, 
wobei sich die Tiere auch hier in wesentlich kleineren Bereichen konzentrierten. Es 
liegen keine Zufallsfunde von Individuen abseits der Gewässer vor. 
 
Territorialverhalten und Drohflüge der Männchen 
Die Männchen aller 3 untersuchten Taxa verhielten sich territorial. Sie begannen über-
wiegend erst in den späten Vormittagsstunden, zwischen 10:30 und 12:00 Uhr, Territo-
rien zu besetzen. Zu Beginn der territorialen Phase waren häufig schon Weibchen am 
Gewässer anwesend, die von Warten auf der überhängenden Vegetation, häufig abge-
storbenen Zweigen, aus jagten. Die Größe der Territorien variierte in Abhängigkeit von 
Abundanz und Struktur des Habitats. Minimal waren die von 2 Männchen verteidigten 
Eiablageplätze ca. 1,5 m voneinander entfernt, während bei geringer Abundanz konkur-
rierende Männchen bereits in Entfernungen von mehr als 4 m attackiert wurden. Beson-
ders bei höheren oder hohen Siedlungsdichten (>10 Männchen / 100 m Gewässerlauf) 
führte die Aggregation mehrerer Weibchen an bestimmten Eiablageplätzen zu einer 
unterschiedlichen Attraktivität einzelner Territorien. Eiablagesubstrate mit vielen eile-
genden Weibchen wurden intensiv umkämpft (vgl. Kapitel 4.4 und Abb. 57). Einzelne 
Männchen konnten derartige Plätze nur ausnahmsweise längerfristig verteidigen, teil-
weise wechselten die Residenten mehrfach am Tag. Besonders bei H. perforata limbata 
wurde regelmäßig beobachtet, dass 2 Männchen über längere Zeit (bis zu mehreren 
Stunden) dasselbe Territorium beanspruchten. Die Tiere provozierten sich dabei immer 
wieder zu anhaltenden Drohflügen, saßen in Kampfpausen aber auch zeitweilig auf 
Warten beidseitig des umkämpften Platzes bzw. nebeneinander auf einer größeren War-
te. Da bei Balzversuchen eines der Männchen der jeweilige Rivale mit intensivem 
Drohverhalten konterte, stellten erfolgreiche Paarungen unter derartig ungeklärten Ter-
ritorialverhältnissen große Ausnahmen dar. In insgesamt 2 Fällen konnten sich dritte 
Männchen mit einem der anwesenden Weibchen paaren, während die beiden Kontra-
henten durch intensive Drohflüge abgelenkt waren. 
Bei niedrigen Siedlungsdichten waren durch mehrere Männchen umkämpfte Territorien 
aufgrund der generell geringeren Anzahl anwesender Weibchen seltener. Durch Kämpfe 
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verursachte Wechsel der Residenten wurden hier wesentlich seltener beobachtet. Dafür 
wechselten die Männchen in den Nachmittagsstunden regelmäßig zwischen verschiede-
nen Territorien, wenn keine paarungsbereiten Weibchen erschienen. Aus den vorliegen-
den Daten ergaben sich keine Hinweise auf grundsätzliche Unterschiede im Territorial-
verhalten der Taxa, allerdings trat H. biforata aufgrund ihrer ökologischen Einnischung 
nur selten in höherer Abundanz auf.   
Besonders in den Vormittagsstunden begannen die Kämpfe als Serie kurzer, durch Sit-
zen oder Inspektionsflüge unterbrochener Drohflüge. Mit fortschreitender Dauer unge-
klärter Territorialverhältnisse bzw. besonders nach erfolgreichen Paarungen konnte das 
Drohflugverhalten aber auch deutlich über eine Stunde ununterbrochen anhalten. Cha-
rakteristisch für die Drohflüge der Heliocypha-Männchen waren 3 unterschiedliche 
Flugstile, die taxonspezifisch unterschiedlich häufig in den Auseinandersetzungen auf-
traten: 
(1) Frontales Drohen: Analog zu den Drohflügen von Rhinocypha-Arten und Aristo-
cypha fenestrella präsentieren die Männchen dem Kontrahenten alle 4 Flügel frontal im 
Synchronschlag. Dieser Flugstil wurde besonders bei H. fenestrata cornelii sehr häufig 
und auch während lang anhaltender Kämpfe beobachtet. Die Männchen flogen dabei in 
einer Entfernung von 2-4 Körperlängen voreinander und präsentierten teilweise zeit-
gleich, teilweise aber auch zeitlich versetzt oder abwechselnd dem Rivalen die frontal 
ausgebreiteten Flügel. Nach mehrmalig wiederholtem Drohen ohne Ortsveränderung 
begann in der Regel eines der Männchen mit kurzen Angriffsflügen, in denen es in der 
Drohhaltung mit präsentierten Flügeln von einer etwas erhöhten Flugposition schräg 
nach unten auf den Rivalen zuflog und diesen dabei unterflog (Abb. 28). In den Video-
aufnahmen ist dabei auf 4-6 Einzelbildern (entspricht ca. 0,17-0,25 s) kein Flügelschlag 
sichtbar. Es kann jedoch nicht ausgeschlossen werden, dass es sich dabei um ein Arte-
fakt der unzureichenden zeitlichen Auflösung handelt, d. h. die Drohposition durch sehr 
kurze, schnelle Flügelschläge unterbrochen wird. Das Abdomen wurde beim normalen 
frontalen Drohen überwiegend waagerecht gehalten, während der kurzen Angriffe aber 
analog zum „Drohen mit unbeweglich nach vorn unten präsentierten Hinterflügeln“ 
(vgl. 2) in einem Winkel von ca. 30° zum waagerechten Thorax hängend gehalten.  
Bei H. biforata und H. perforata limbata war das einfache frontale Drohen vorwiegend 
in kurzen Drohflügen und bei der Provokation der Kontrahenten (Aufforderung zu 
Drohflügen) und in interspezifischen Auseinandersetzungen zu beobachten und nahm 
meist nur einen sehr geringen zeitlichen Anteil an den Drohflügen ein.  
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Abb. 28: Heliocypha biforata - Frontaler Drohflug zweier Männchen: das linke Männchen prä-
sentiert alle 4 Flügel während eines kurzen Angriffsfluges. 
(2) Frontales Drohen mit unbeweglich nach vorn unten präsentierten Hinterflü-
geln: Dieser Flugtyp stellte eine Steigerung im Drohflugverhalten dar, in welchem ein 
Männchen versuchte, den Kontrahenten durch kurze Angriffsflüge aus dem Territorium 
zu treiben. Die Angriffsflüge starteten überwiegend aus einer leicht erhöhten Flugposi-
tion des Männchens und endeten mit dem Unterfliegen des Rivalen, welcher dabei ab-
gedrängt wurde. Die stark gezeichneten Unterseiten der Hinterflügel wurden auffällig 
präsentiert, während die Flugbewegung überwiegend mit den Vorderflügeln erfolgte 
(Abb. 29). Soweit in den Videoaufnahmen erkennbar, schienen auch die Vorderflügel 
zeitweilig kurz am vorderen Umkehrpunkt zu verharren, wodurch eine Erhöhung des 
optischen Signals analog zum oben beschriebenen frontalen Drohen erreicht wurde. 
Diese Angriffsflüge wurden meist 2-5-mal, in Ausnahmefällen bis 9-mal in Folge aus-
geführt und traten bei allen 3 Arten auf. Die Analyse der vorliegenden Videoaufzeich-
nungen ergab, dass dieser Flugtyp in den Angriffsflügen von H. perforata und H. bifo-
rata überwog, während H. fenestrata cornelii in der Mehrzahl der Angriffsflüge alle 
vier Flügel präsentierte. In keinem der beobachteten Fälle kam es bei derartigen Atta-
cken zu einem direkten Körperkontakt.    
 
Abb. 29: Heliocypha perforata limbata - Frontaler Drohflug zweier Männchen: das linke Männ-
chen droht mit nach vorn unten präsentierten Hinterflügeln. 
(3) Drohen mit alternierendem Flügelschlag: Dieser Flugtyp wurde ausschließlich bei 
den untersuchten Heliocypha-Arten beobachtet und stellt bei H. biforata und H. perfo-
rata den wichtigsten und zeitlich am andauerndsten festgestellten Typ in intensiven 
Kämpfen dar. Bei H. fenestrata cornelii konnte dieser Typ regelmäßig innerhalb eska-
lierter Drohflüge beobachtet werden, nahm aber nur einen geringen zeitlichen Anteil der 
jeweiligen Kämpfe ein.  
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Basiselement bildete ein alternierender Flügelschlag mit starken Variationen der 
Schlagfrequenz. Dabei verharren die Männchen teilweise mehrere Sekunden mit offen-
sichtlich sehr stark erhöhter Schlagfrequenz nahezu an der Stelle. In den in Standard-
vidoeauflösung von 25 s-1 vorliegenden Aufnahmen ist die Frequenz nicht mehr analy-
sierbar und ruft als Artefakt den Anschein eines stark verlangsamten Flügelschlages 
bzw. von an den Umkehrpunkten verharrenden Flügel hervor. Deutliche artspezifische 
Unterschiede bestanden in der räumlichen Stellung der Kontrahenten zueinander. Die 
Männchen von H. fenestrata cornelii fügten diesen Flugtyp in Phasen des frontalen 
Drohens ein und standen sich dabei überwiegend frontal gegenüber. Seltener wurde ein 
Drohen mit alternierendem Flügelschlag und hoher Schlagfrequenz auch unmittelbar 
nach dem Abdrehen eines Männchens durch den Verfolger beobachtet, wobei die Tiere 
hintereinander flogen. Die Männchen von H. biforata flogen in ca. 85 % Zeitanteil der 
langanhaltenden Kämpfe ebenfalls frontal ausgerichtet, z. T. aber etwas schräg zueinan-
der. In ca. 15 % der Zeit flogen die Rivalen nahezu parallel zueinander. Dieser parallele 
Flug überwog mit >85 % Zeitanteil bei der eine auffällige blaue dorsale Zeichnung 
aufweisenden H. perforata limbata (Abb. 30).   
 
       
Abb. 30: Drohflug mit alternierendem Flügelschlag. 
a: Parallelflug zweier Männchen von Heliocypha perforata limbata; b: frontal ausgerichteter 
Drohflug zweier Männchen von H. biforata. 
Paarungs-, Eiablage- und Postkopulationsverhalten 
Die Weibchen aller 3 Arten nutzten zur Eiablage überwiegend abgestorbene pflanzliche 
Substanzen, die die Wasseroberfläche durchbrachen. Die eigentliche Eiablage erfolgte 
überwiegend unmittelbar unter der Wasseroberfläche oder in nasse, meist regelmäßig 
durch Wellenschlag überflutete Bereiche in Höhe bzw. wenige Millimeter oberhalb des 
Wasserspiegels. Je nach Ausrichtung des Substrates konnten die Weibchen bei der Ei-
ablage mit dem Abdomen bzw. den Beinen ins Wasser eintauchen und ausnahmsweise 
durch Wellenschlag vollständig überspült werden. Ein beginnendes Eintauchen des 
Thorax bzw. höherer Wellenschlag führten regelmäßig zu Standortveränderungen in 
flachere bzw. trockene Bereiche. Eiablagen wurden nur an überwiegend sonnigen Tagen 
beobachtet. An trüben und regnerischen Tagen hielten sich lediglich jagende Weibchen 
a b
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am Fluss auf, die auch in kurzen Sonnenperioden kein Fortpflanzungsverhalten zeigten. 
Das Wetter der Vortage schien das Eiablageverhalten nicht zu beeinflussen. 
Das Verhalten der Heliocypha-Taxa konnte auf Basis der vorliegenden Ergebnisse nicht 
in Ethogrammen dargestellt werden. Infolge der häufigen Residentenwechsel und der 
meist größeren Anzahl eilegender Weibchen an den beobachteten Substraten war es 
ohne individuelle Markierung nicht möglich, einzelne Individuen über längere Perioden 
zweifelsfrei zu verfolgen. Eine detaillierte Analyse setzt das Vorhandenseins eines ho-
hen Anteiles individuell gekennzeichneter Individuen voraus und war sowohl zeitmä-
ßig, als auch aus grundsätzlichen methodischen Überlegungen zur Beeinflussung der 
optischen Signale im Rahmen der hier vorgestellten Untersuchungen nicht möglich.  
Die Weibchen der untersuchten Taxa begannen gegen 12:00 Uhr Solarzeit mit der Eiab-
lage auf den durch die Männchen verteidigten Substraten. Bemerkten Männchen sich 
den Eiablageplätzen nähernde Weibchen, wurden diese im Balzflug angeflogen, meist 
einmal umkreist und danach zum Substrat geführt. Über dem Substrat wendeten die 
vorausfliegenden Männchen sich wieder frontal den Weibchen zu und präsentierten den 
Platz im Balzflug. Die Mehrzahl der später bzw. zunächst von den Männchen unerkannt 
eintreffenden Weibchen landete direkt auf den Substraten und begann ohne Balz und 
Paarung mit der Eiablage. Am Beispiel von H. perforata limbata konnte gezeigt wer-
den, dass sowohl die Anwesenheit weiterer Weibchen, als auch Erfahrungen aus den 
Vortagen die Platzwahl der Weibchen direkt beeinflussten (vgl. Kapitel 5). Nur ein Teil 
der direkt zugeflogenen Weibchen wurde später durch den Residenten als neu erkannt 
und umworben.  
 
   
Abb. 31: Balzflug von Heliocypha-Männchen 
a: Heliocypha perforata limbata; b: H. biforata; c: H. fenestrata cornelii 
 
Die Balzflüge aller drei untersuchten Heliocypha-Taxa beinhalteten die Präsentation der 
Flügel sowie der weißen Signalfärbung der Innenseiten des mittleren und hinteren 
Beinpaares. Bei der Präsentation der vorgestreckten Beine bestanden artspezifische Un-
terschiede in der Beinhaltung: H. perforata limbata breitete die Beine leicht fächerför-
a b c 
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mig aus, während H. biforata ebenso wie die balinesische H. fenestrata cornelii beide 
Beinpaare V-förmig aufspreizte (Abb. 31).    
Der überwiegende Schlagstil der Flügel während des Balzfluges war alternierend, wobei 
die Flügel z. T. zeitlich versetzt bewegt und die Schlagfrequenz der Flügelpaare unter-
schiedlich moduliert wurden. Für eine eingehende Analyse der schnellen Flügelbewe-
gungen reichen die vorliegenden Videoaufnahmen nicht aus. Aus den Einzelbildern sind 
jedoch markante Farbwechsel durch die wechselseitige Präsentation der unterschiedlich 
reflektierenden Vorder- und Hinterflügel ersichtlich. Bei allen 3 Taxa waren in den 
Balzflug Sequenzen eingelagert, in denen die präsentierten Hinterflügel am vorderen 
Umkehrpunkt verharrten, bis auch die Vorderflügel das Ende des Vorschlages erreich-
ten. Dies führte zu einer Präsentation der vollen Flügelfläche, wobei die Flügel flacher, 
d. h. mit geringerem Winkel zur Horizontalen geführt wurden, als während des fronta-
len Drohens. Während der Balz umflogen die Männchen die sitzenden Weibchen an-
fangs langsam auf halbkreisförmigen Bahnen bzw. umkreisten sie. In der nächsten Pha-
se balzten die Männchen frontal vor dem Weibchen in einem Abstand von 2-3 cm und 
näherten sich mehrfach langsam, bis sie das Weibchen an Kopf oder Thorax mit den 
ausgestreckten Beinen kurz berührten. Zeigte das Weibchen kein oder nur geringes 
Abwehrverhalten, landeten die Männchen auf dem Thorax, seltener auf dem Kopf, und 
ergriffen das Weibchen mit den Appendices. In Tabelle 25 wurden die vorliegenden 
Werte zur Paarungsdauer der untersuchten Taxa zusammengefasst. Der sehr geringe 
Minimalwert von 30 s bei H. perforata limbata bezog sich auf eine Paarung unter star-
ker territorialer Konkurrenz mehrerer Männchen.  
 






H. biforata 57 s 69 s 62 s 4 
H. fenestrata cornelii 55 s 78 s 63 s 5 
H. perforata limbata 30 s 70 s 48 s 7 
 
Nach der Paarung setzten die Weibchen die Eiablage meist in unmittelbarer Umgebung 
des Paarungsplatzes fort. Flogen Weibchen kurz nach der Kopulation auf, wurden sie 
durch das Männchen im Balzflug zurück auf das Substrat geführt. Dieser Flug erfolgte 
bei H. perforata limbata mit charakteristisch hängendem Abdomen. Die intensive Be-
wachung des Weibchens durch das Männchen dauerte in der Regel nur wenige Minuten 
an. Danach wurde lediglich das Eiablagesubstrat inklusive der darauf befindlichen 
Weibchen gegen Rivalen verteidigt. Dabei versuchte das Männchen, abfliegende Weib-
chen zur Umkehr zum Platz zu veranlassen. 
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Interspezifisches Verhalten 
Interspezifisches Verhalten zu weiteren Arten von Juwelenlibellen konnte nur bei H. 
biforata und H. perforata limbata beobachtet werden, da an den Untersuchungsgewäs-
sern von H. fenestrata cornelii keine syntopen Populationen anderer Chlorocyphidae 
bestanden. 
Die hier dargestellten Daten wurden am Sg. Tahan in Westmalaysia erhoben. H. perfo-
rata und (in sehr geringer Abundanz) H. biforata nutzten an diesem Gewässer syntop zu 
L. semiopaca und L. stigmatizans die selben Ressourcen für die Eiablage. Die Weibchen 
bildeten dabei regelmäßig gemischte Aggregationen an den Eiablageplätzen, die von 
jeweils einem Männchen sowohl gegen artgleiche Rivalen, als auch gegenüber den art-
fremden Männchen verteidigt wurden (Abb. 32).    
 
  
Abb. 32: Aggregationen von Juwelenlibellenweibchen. 
a: 4 Weibchen von H. perforata limbata (groß) und 2 Weibchen von Libellago stigmatizans 
(klein) bei der Eiablage; b: Männchen von L. stigmatizans (links) bewacht 2 H. perforata limba-
ta- und 1 L. stigmatizans-Weibchen (1.3.2005, Malaysia, Taman Negara, Sg. Tahan) 
Für den Ausgang der Kämpfe zwischen Männchen verschiedener Arten schienen Größe 
der Art und Intensität der Drohsignale keinen vordergründigen Einfluss zu besitzen. In 
insgesamt 25 am 11.3.2006 beobachteten interspezifischen Kämpfen zwischen H. per-
forata limbata und Libellago semiopaca siegten in 18 Fällen die Libellago-Männchen, 
obwohl diese wesentlich kleinere Flügel mit einer weniger intensiven Signalfärbung 
aufwiesen. Die Wiederholung der Beobachtung am 12.3.2006 ergab in 8 Auseinander-
setzungen 7 Siege für die Libellago-Männchen. Das häufigste Drohverhalten der Helio-
cypha-Männchen in den interspezifischen Auseinandersetzungen stellte ein direktes 
frontales Drohen mit synchroner Präsentation aller Flügel während kurzer Angriffsflüge 
dar (entsprechend Abb. 28), gelegentlich wurden auch nur die Hinterflügel unbeweglich 
nach vorn präsentiert (entsprechend Abb. 29). 
Nach erfolgreichen Paarungen stabilisierten sich die territorialen Verhältnisse und 
a b
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Kämpfe zwischen artfremden Männchen wurden seltener, während die Konkurrenz zu 
artgleichen Rivalen stieg. In den Nachmittagsstunden konnte wiederholt beobachtet 
werden, dass H. perforata limbata-Männchen Territorien mit eilegenden Weibchen ge-
meinsam mit Männchen von L. semiopaca oder L. stigmatizans nutzten. Regelmäßig 
wurden Balzversuche der Residenten gegenüber den anwesenden artfremden Weibchen 
beobachtet, die jedoch ausnahmslos nach wenigen Sekunden abgebrochen wurden. Die 
Männchen scheinen damit in der Lage zu sein, artfremde Weibchen während des Balz-
verhaltens erkennen zu können.  
 
3.3.4 Libellago Selys, 1840  
 
Libellago celebensis und L. rufescens 
Infolge des erheblich abweichenden Fortpflanzungsverhaltens der großen Libellago-
Taxa Sulawesis werden L. celebensis celebensis, L. c. orientalis und L. rufescens ge-
trennt von den anderen Arten der Gattung betrachtet. 
 
Lebensraum und Habitatnutzung 
L. c. celebensis: Das Taxon wurde überwiegend an schnellfließenden großen Bächen 
und Flüssen in Höhenlagen bis ca. 800 m NN gesammelt. In höheren Lagen wurde das 
Taxon durch Sclerocypha bisignata abgelöst. Die besiedelten Gewässerabschnitte zeich-
neten sich zumindest durch teilweise Besonnung aus, was vermutlich die Präferenz zu 
größeren Gewässern erklärt. Im Gebiet des Poso-Sees konnte eine Neubesiedelung klei-
ner Fließgewässer nach partiellen oder vollständigen Rodungen beobachtet werden. 
Störungen im hydrologischen Regime und erosions- bzw. nutzungsbedingte Devastie-
rung führten in großflächigen Rodungsgebieten jedoch zum Erlöschen der Teilpopulati-
onen. 
In Tabelle 26 sind beispielhaft Abundanzwerte für verschiedene Fließgewässer in Zent-
ralsulawesi aufgeführt. Die Männchen waren jedoch sehr ungleich über die Gewässer 
verteilt. Besonders bei niedrigen Siedlungsdichten konzentrierten sie sich an wenigen 
strukturell hochwertigen Eiablagesubstraten, wodurch an größeren Gewässerabschnitten 
keine Imagines angetroffen werden konnten. 
Adulte Männchen hielten sich selbst an Regentagen zumindest in den Nachmittagsstun-
den direkt am Gewässer auf. Im Gegensatz zu L. c. orientalis und L. rufescens kamen 
Weibchen nur zur Eiablage an das Gewässer, wurden fast immer augenblicklich von 
den Männchen entdeckt, ergriffen und nach der Paarung zur submersen Eiablage ge-
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führt. Ohne gezielte Nachsuche an den submersen Substraten waren an den Untersu-
chungsgewässern auch bei sehr hohen Dichten anwesender adulter Männchen nur sehr 
zufällig Weibchen zu beobachten. Subadulte Individuen fehlten nahezu vollständig an 
den Flüssen. Einzelbeobachtungen deuten darauf hin, dass Weibchen und Subadulti 
kleinere sonnige Bereiche innerhalb sowie den Kronenbereich benachbarter Gehölzbe-
stände nutzen.  





70 starke, teils reißende Strömung mit zahlreichen Schotterbänken, 
Blöcken und einzelnen tiefen Kolken, Besonnung >90 %, Umland 
teils bewaldet, teils Kulturland (Sg. Lariang) 
Einzelfund 
25-35 flach und gleichmäßig schnellfließend mit kiesig-sandigen oder 
schotterigen Substraten, Besonnung >80 %, Umland Primärwald 
und Kulturland (Sg. Pebatua) 
4-10 
8-12 schnellfließender Bach mit ausgeprägten Schotterflächen, Beson-
nung 40-70 %, Umland gestörte Primär- und Sekundärwälder, fri-
sche Rodungen (Sg. Kamba) 
<5 
6-8 flach und gleichmäßig schnellfließend mit kiesig-sandigen, teilweise 
schlammigen oder schotterigen Substraten, Besonnung 60-80 %, 
Umland stark gestörter Primärwald und Plantagen (Mittellauf Sg. 
Wera) 
30-50 
4-6 schnellfließend, durch niedrige Travertinschwellen gegliedert, ü-
berwiegend Hartböden (Travertin), Besonnung <20 %, Umland 
Primärwald (Oberlauf Sg. Wera)  
2-4 
3-4 schnellfließend, kiesige und lehmige Substrate und Detritusablage-
rungen (Unterlauf Sg. Tumonda),  
(A) Umland ungestörter Primärwald, Besonnung ca. 5 % 





2 flach, langsamfließend im Bereich einer kleinen Rodungsfläche mit 
sekundärer Strauchschicht, überwiegend sandig-schlammige Sub-
strate vor Mündung in Sg. Wera; Besonnung 70 % 
ca. 10 
 
L. c. orientalis: Abundanzdaten liegen nur vom Sg. Pondata vor, welcher vermutlich 
infolge seiner geringen Größe kein Optimalhabitat darstellte. Es wurden <5 adulte 
Männchen auf 100 m Fließstrecke angetroffen. Im Unterschied zu L. c. celebensis konn-
ten ab dem späten Vormittag auch nicht reproduktiv aktive Imagines beider Geschlech-
ter am Gewässer angetroffen werden. Neben Sitzwarten im Flussbett nutzten Weibchen 
und subadulte Imagines bevorzugt exponierte trockene Zweige im unteren Bereich ü-
berhängender Bambuswedel als Sitz- und Jagdwarten. Diese Plätze waren durch starke 
Beschattung und freien Flugraum im Umfeld gekennzeichnet.  
L. rufescens: Die Siedlungsdichte am Sg. Pattunuang Asue betrug in Abhängigkeit von 
der Gewässerstruktur (Besonnung und Treibholz) etwa 20-40(60) adulte Männchen auf 
100 m. Die Habitatnutzung ähnelte der von L. c. orientalis, auch bei L. rufescens hielten 
sich zumindest in den Nachmittagsstunden vermutlich alle Imagines am Gewässer auf. 
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Für die Libellago-Arten Sulawesis werden auf Basis einer wesentlich umfangreicheren 
faunistischen Datenbasis, in welches auch die vorliegenden Ergebnisse einflossen, 
durch VAN TOL (2007b) Habitatbeschreibungen gegeben.  
 
Territorialverhalten und Drohflüge der Männchen 
Mit beginnender Besonnung der Eiablagesubstrate am Morgen erschienen die ersten 
Männchen an den Plätzen und versuchten Territorien in einer Größe von ca. 70-150 cm 
Durchmesser zu etablieren. Sobald andere Männchen in diesen Bereich einflogen, kam 
es zu intensiven Drohflügen. Auch bei geringen Populationsdichten fanden sich inner-
halb kurzer Zeit zahlreiche Männchen an den in der Anzahl stark limitierten höherwer-
tigen Eiablagesubstraten ein und führten so zu einem Zusammenbruch des Territorial-
verhaltens. Im Umfeld der Substrate bildeten sich Aggregationen von Männchen, die 
bei L. c. celebensis am Sg. Wera und bei L. rufescens am Sg. Pattunuang teilweise mehr 
als 20 Individuen umfassten. Die Tiere saßen dabei oft im Abstand von wenigen Zenti-
metern auf den als Eiablageplatz dienenden Baumstämmen bzw. benachbarten Steinen. 
Während ein Teil der Männchen über längere Zeit auf den Warten ruhte, konnte zwi-
schen anderen Männchen am selben Platz intensives und teilweise, mit kurzen Pausen, 
über mehrere Stunden anhaltendes Drohflugverhalten beobachtet werden. Unter sehr 
geringen Populationsdichten waren häufig 2 Männchen an einem Platz anzutreffen. Ein-
zelne territoriale Männchen bildeten sehr seltene Ausnahmen. Tabelle 27 zeigt die Ver-
teilung der Männchen von L. c. celebensis an 27 Plätzen im Oberlauf des Sg. Wera un-
ter sehr niedriger Populationsdichte und 38 Plätzen im Mittellauf desselben Flusses un-
ter sehr hoher Populationsdichte. Bei Anwesenheit von 2 Männchen an einem Platz wa-
ren besonders intensive und langanhaltende Drohflüge zu beobachten. Das Drohflug-
verhalten führte jedoch in keinem der beobachteten Fälle zu einem Entscheid über den 
Revierbesitz. Nach der morgendlichen Platzwahl schien die überwiegende Mehrzahl der 
Männchen am entsprechenden Platz zu verharren. Möglicherweise waren die Männchen 
auch über mehrere Tage sehr standorttreu, ohne individuelle Markierung waren die Tie-
re jedoch nicht eindeutig individuell erkennbar. 
 
 Tabelle 27: Libellago c. celebensis: Verteilung von Männchen an den Eiablagesubstraten.  
 Abundanz 
[%%/100 m] 
1 2 3-5 5-10 >10 
Oberlauf Sg. Wera 2-4 2 21 4 0 0 
Mittellauf Sg. Wera 30-50 0 4 12 14 8 
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Abb. 33: Libellago celebensis - Drohverhalten. 
a: Drohflug in Konkurrenz um eine Sitzwarte, b: gesteigertes frontales Drohen zweier Männ-
chen (in den Drohflügen wird das Abdomen überwiegend gestreckt gehalten)  
Wesentlichstes Element des Drohverhaltens war die Präsentation der distal dunkel ge-
zeichneten Vorderflügel. Während der Drohflüge flogen die Männchen aus einer Ent-
fernung von ca. 25 cm mit nahezu unbeweglich nach vorn oben präsentierten Vorder-
flügeln frontal aufeinander zu und wieder zurück (Abb. 33). Die Flugbewegung erfolgte 
dabei überwiegend mit den Hinterflügeln. In regelmäßigen Abständen erfolgten Platz-
wechsel, wobei die Männchen nach dem Rückwärtsflug in halbkreisförmigen Bahnen 
einander umflogen. In der Steigerungsform wurde das ansonsten horizontal gehaltene 
Abdomen in taxonspezifischer Weise nach oben gebogen (Abb. 34). In dieser intensiven 
Form der Drohflüge verharrte teilweise ein Männchen in schwach seitlich zitternder 
Haltung an der Stelle, während der Kontrahent im normalen Drohflugstil mehrfach auf 
ihn zu und wieder zurück flog. Im Folgenden werden die Drohflüge der 3 untersuchten 
Taxa charakterisiert: 
L. c. celebensis: Männchen fliegen 1-2 (3)fach bis in eine Entfernung von ca. 5 cm ho-
rizontal aufeinander zu, dann Platzwechsel 
L. c. orientalis: Männchen fliegen 2-3fach bis in eine Entfernung von ca. 5 cm horizon-
tal aufeinander zu, dann Platzwechsel 
L. rufescens: Männchen fliegen 1(-2)fach bis in eine Entfernung von ca. 10 cm horizon-
tal aufeinander zu und steigen dann parabelförmig voreinander bis zu einer Entfernung 
von ca. 5 cm um ca. 10 cm nach oben, dann Platzwechsel 
 
 
Abb. 34: Gesteigertes Drohverhalten von Libellago-Männchen in taxonspezifische Haltung. 
a: L. rufescens, b: L. c. celebensis, c: L. c. orientalis. Das Drohen erfolgt frontal zueinander 
entsprechend Abb. 33. 
a b
a b c 
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Sehr häufig konnten Annäherungen drohfliegender Individuen an sitzende Männchen 
beobachtet werden (vgl. Abb. 33). Die sitzenden Tiere hoben das Abdomen an und 
stellten die Flügel auf. Dabei richteten sie ihre Vorderflügel dem Rivalen entgegen, je 
nach Anflugrichtung nach vorn, oben oder hinten, seltener drohten sie mit unterschied-
lich weit aufgestellten Vorderflügeln auch seitlich. Aus derartigen Auseinandersetzun-
gen konnten sich minutenlang anhaltende Kämpfe um bestimmte Sitzwarten entwi-
ckeln, die teils im Flug, teils im Sitzen ausgetragen wurden.  
Das aggressive Verhalten steigerte sich in seiner Intensität, sobald fortpflanzungsbereite 
Weibchen an den Gewässern erschienen und endete an sonnigen Tagen gegen 15:00 -
16:00 Uhr. Bei L. rufescens und L. c. orientalis waren ab diesem Zeitpunkt jagende In-
dividuen beider Geschlechter weit verteilt am Gewässer anzutreffen, bei L. c. celebensis 
ausschließlich Männchen. 
 
Paarungs-, Eiablage- und Postkopulationsverhalten 
Die 3 Taxa zeigten ein von anderen Vertretern der Gattung (siehe L. semiopaca et stig-
matizans) stark abweichendes Fortpflanzungsverhalten. Die Eiablage erfolgte grund-
sätzlich submers in Wassertiefen von 10-50 cm in totes oder lebendes Holz. Entspre-
chende Eiablageplätze bildeten meist in tieferem Wasser, häufig im Bereich der Strö-
mungsrinne, liegende Baumstämme, seltener Treibholzverklausungen oder zwischen 
großen Steinen verkeilte Äste und Zweige. Wesentliche Charakteristika intensiv genutz-
ter Eiablageplätze waren eine ausreichende Wassertiefe sowie ausreichend großflächige 
Bereiche, von denen aus die Weibchen in die Tiefe bzw. zum Atmen an die Wasser-
oberfläche steigen konnten, ohne sofort von Männchen entdeckt und bedrängt zu wer-
den.  
Paarungsbereite Weibchen aller drei Taxa erschienen an sonnigen Tagen zwischen 
13:00-14:30 Uhr an den Gewässern. Messungen der Lufttemperatur in 1 m Höhe über 
dem Wasser ergaben an diesen Tagen das Tagesmaximum zwischen 12:30 und 14:30 
Uhr. Im Vorfeld von Zenitalregen verdichtete sich die Wolkendecke bereits in den spä-
ten Vormittagsstunden, die Lufttemperatur erreichte dann bereits ihr Maximum zwi-
schen 10:30-11:30 Uhr, um danach mit zunehmender Bewölkung deutlich zu sinken. 
Eintreffende Weibchen wurden fast ausnahmslos sofort von Männchen bemerkt und 
ohne Balz ergriffen (L. c. celebensis:  n = 34; L. c. orientalis: n = 4; L. rufescens: n = 
28). Danach flog das Tandem, häufig anfangs durch andere Männchen verfolgt und be-
drängt, teilweise mehrere Minuten lang umher und versuchte ungestört auf einer Warte 
zur Kopulation zu landen. Die eigentliche Paarungsdauer wies eine ungewöhnlich breite 
Variation auf (vgl. Tabelle 28) und war im Durchschnitt deutlich länger als die der an-
deren untersuchten Juwelenlibellen, auch die der anderen Libellago-Taxa. Infolge der 
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geringen Anzahl exakt zeitbestimmter Kopulationen stellen die Mittelwerte jedoch nur 
grobe Orientierungswerte dar.     






L. c. celebensis 30 s 138 s 77 s 12 
L. c. orientalis 78 s 118 s 98 s 2 
L. rufescens 36 s 200 s 121 s 4 
L. semiopaca 33 s 62 s 44 s 31 
L. stigmatizans 39 s 58 s 49 s 7 
 
Nach der Kopulation verblieben die Tiere im Tandem und flogen einen Platz am Eiab-
lagesubstrat in der Höhe des Wasserspiegels an. Hier löste sich das Tandem und das 
Weibchen kletterte schnell unter Wasser zur Eiablage. Anfliegende Tandems wurden 
sehr oft von anderen Männchen entdeckt und massiv bedrängt, so dass meist eine Reihe 
von Anflügen notwendig war, bis das Weibchen ungestört abgesetzt werden konnte. Bei 
L. c. celebensis und L. rufescens konnte wiederholt beobachtet werden, dass die Weib-
chen unmittelbar nach der Trennung des Tandems von einem anderen Männchen ergrif-
fen und zu einer erneuten Paarung geführt wurden. In einem beobachteten Einzelfall bei 
L. c. celebensis am Mittellauf des Sg. Wera konnte ein Weibchen erst nach vier unmit-
telbar aufeinander folgenden Paarungen mit der Eiablage beginnen. Bei L. c. celebensis 
(n = 4) und L. rufescens (n = 1) gelangen Beobachtungen, dass Männchen den Weib-
chen unter Wasser folgten, das eilegende Weibchen ergriffen und anschließend zum 
Auftauchen und zur Kopulation zwangen. Das Fehlen entsprechender Beobachtungen 
bei L. c. orientalis ist wahrscheinlich auf die geringere Beobachtungsintensität und die 
vergleichsweise geringe Abundanz am einzigen Beobachtungsgewässer zurückzufüh-
ren. 
Den Paarungen ging bei allen 3 Taxa kein eigentliches Balzverhalten voraus. Die 
Männchen flogen sitzende und fliegende Weibchen direkt an und ergriffen sie unver-
züglich. Analog zum Drohverhalten, z. B. bei der Konkurrenz um Sitzwarten, wurden in 
der letzten Phase des Anfluges die Vorderflügel in Drohstellung präsentiert. Es liegen 
nur wenige auswertbare Videoaufzeichnungen aus der Phase unmittelbar vor dem Er-
greifen der Weibchen vor. Bei L. c. celebensis werden die Beine dabei, analog zur 
Flugphase unmittelbar vor der Landung auf einer Warte, griffbereit ausgestreckt gehal-
ten. Bei L. rufescens lässt ein Männchen seine Beine im Anflug zunächst kurz fächer-
förmig hängen. Bemerkenswerter Weise weist L. rufescens, im Unterschied zu den Ar-
ten des L. celebensis-Komplexes, an den mittleren und hinteren Beinpaaren eine schwa-
che weißliche Färbung der Innenseiten der Tibiae auf (vgl. Kapitel 3.1.5).   
Unterschiede im Reproduktionsverhalten ergaben sich vorrangig aufgrund des unter-
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schiedlich ausgeprägten Abwehrverhaltens der Weibchen und sind aus den schemati-
schen Ethogrammen in Abb. 35 und Abb. 36 ersichtlich.  
 
 
Abb. 35: Libellago rufescens - Schematisches Ethogramm des Reproduktionsverhaltens nach 
Beobachtungen am Sg. Pattunuang Asue.  
Die Zahlen bezeichnen die Anzahl beobachteter Fälle. 
 
Abb. 36: Libellago c. celebensis- Schematisches Ethogramm des Reproduktionsverhaltens nach 
Beobachtungen im Umfeld des Poso-Sees.  
Die Zahlen bezeichnen die Anzahl beobachteter Fälle. 
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Die Weibchen von L. c. celebensis in den untersuchten Populationen im Umfeld des 
Poso-Sees waren nur durch direkte Flucht in der Lage, Paarungen zu verhindern. In al-
len 84 Einzelbeobachtungen führte ein Ergreifen durch ein Männchen zur Kopulation. 
Die Weibchen konnten das tägliche Reproduktionsverhalten nur durch unbemerkten 
schnellen Abflug nach der Eiablage bzw. durch fluchtartigen Abflug unmittelbar nach 
der Trennung des Tandems am Eiablageplatz beenden (vgl. Abschnitt Habitatnutzung). 
Im Gegensatz dazu verweigerten offensichtlich nicht paarungsbereite Weibchen von L. 
rufescens am Sg. Pattunuang Asue durch passives Verhalten die Kopulation auch nach 
dem Ergreifen durch das Männchen (n = 17). Dies führte dazu, dass die Männchen die 
Weibchen nach ca. 10 min lang andauernden vergeblichen Paarungsaufforderungen aus 
dem Tandem entließen. In dieser Population waren nicht paarungsbereite Weibchen 
auch in der Lage, am Fluss kleine Territorien zur Jagd gegenüber Männchen zu vertei-
digen.   
Das Reproduktionsverhalten von L. c. orientalis entsprach überraschender Weise weit-
gehend dem von L. rufescens (Abb. 35), da die Weibchen in der Lage waren, Paarungen 
wirkungsvoll zu vermeiden und auch nach dem Ergreifen durch ein Männchen eine Ko-
pulation zu verhindern. Analog zu L. rufescens hielten sich daher auch nicht fortpflan-
zungsbereite Weibchen in unmittelbarer Nähe zu den Männchen am Gewässer auf, was 
von dem Verhalten des vermutlich verwandtschaftlich näher stehenden Taxons L. c. 
celebensis grundlegend abwich.       
Die Dauer der submersen Eiablage betrug bei L. rufescens zwischen 28 min und 57 min 
(n = 31), bei L. c. celebensis zwischen 47 min und ca. 150 min (n = 34). Alle ca. 15 min 
kamen die Weibchen in die Nähe der Wasseroberfläche und durchbrachen diese mit der 
Spitze ihrer Flügel für ca. 8-10 s zum Gasaustausch (Abb. 37). Nach Beendigung der 
Eiablage ließen sich die Weibchen an die Wasseroberfläche treiben, von wo aus sie 
entweder aktiv abflogen oder durch paarungsbereite Männchen ergriffen wurden.   
 
Abb. 37: Libellago rufescens - Weibchen kommt während der submersen Eiablage an die Was-
seroberfläche und streckt zum Gasaustausch die Flügelspitzen aus dem Wasser. 
(Sg. Pattunuang Asue, 5.9.1999). 
 79
Interspezifisches Verhalten 
Für Männchen von L. rufescens wurde in mindestens 7 Fällen ein Ergreifen von Weib-
chen der syntop vorkommenden Art L. asclepiades nachgewiesen. Die artfremden 
Weibchen verhielten sich nach dem Ergreifen passiv, so dass keine Fehlpaarungen zu-
stande kamen. Die Weibchen wurden nach vergeblichen Paarungsaufforderungen durch 
das Männchen (Anheben des Abdomens) nach 2-6(10) Minuten freigegeben. Mögli-
cherweise traten derartige Fehlversuche von Männchen häufiger auf, die schwierige 
Unterscheidung der Weibchen unter Freilandbedingungen verhinderte jedoch eine si-
chere Artansprache in vielen Fällen. 
 
Libellago semiopaca und L. stigmatizans 
Lebensraum und Habitatnutzung 
Beide Arten wurden am Sg. Tahan / Sg. Tembeling im Bereich des Taman Negara 
(Westmalaysia) untersucht. Infolge ihrer unterschiedlichen Habitatansprüche besiedel-
ten die Populationen beider Arten das Flusssystem jedoch nur teilweise syntop. 
L. stigmatizans: Die größte Abundanz von ca. 10 Männchen / 100 m wurden im schnell 
strömenden Bereich Lata Berkoh unterhalb der Stromschnellen festgestellt (vgl. 2.3.4). 
Einzelne Männchen wurden wiederholt an schnell strömenden Bereichen im Unterlauf 
nachgewiesen. Erfolgreiche Paarungen konnten hier jedoch nicht beobachtet werden. 
Infolge der Ähnlichkeit der Weibchen zu L. semiopaca kann jedoch nicht ausgeschlos-
sen werden, dass in diesen Bereichen auch eilegende Weibchen auftraten. 
L. semiopaca: Die Art erreichte im Unterlauf des Sg. Tahan (vgl. Kapitel 2.3.4) Dichten 
bis 10 Männchen / 100 m. Die Tiere wurden bevorzugt an Totholz im Bereich von flach 
und gleichmäßig strömenden Abschnitten sowie an Untiefen mit etwas erhöhten Strö-
mungsgeschwindigkeiten unterhalb langsam fließender Abschnitte beobachtet. Als ein-
zige Juwelenlibelle konnte L. semiopaca in sehr geringer Abundanz (<1 Männchen / 
100 m) auch am in der Trockenzeit nur schwach strömenden Sg. Tembeling beobachtet 
werden.  
Es liegen keine Zufallsfunde von Imagines der beiden Taxa zur Habitatnutzung abseits 
des Flusses vor. Im Zeitraum von ca. 17:00 - 10:00 Uhr waren nur ausnahmsweise Indi-
viduen beider Taxa am Gewässer anzutreffen. Trotz einzelner Schlupfbeobachtungen 
konnten auch keine immaturen Individuen am Fluss beobachtet werden. Da die fort-
pflanzungsbereiten Tiere in den Mittagsstunden langsam aus höheren Vegetationsstra-
ten zum Gewässer herab kamen, scheinen Teillebensräume die Kronenbereiche des 
Waldes zu umfassen.  
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Territorialverhalten und Drohflüge der Männchen 
Das grundsätzliche Territorialverhalten der Männchen beider Taxa zeigte weitgehende 
Übereinstimmungen. Die Mehrzahl der Männchen erschien von 9:30 - 11:30 Uhr am 
Gewässer und besetzte Territorien auf im Wasser liegenden, meist zumindest teilweise 
überströmten Stammstücken, seltener auch im Bereich von im Wasser flutenden Ästen 
und Zweigen. Überwiegend boten längs zur Strömung liegende Objekte besonders 
günstige Substrate und beherbergten ca. 75 % aller nachgewiesenen Eiablageplätze. Die 
Größe der Territorien variierte in Abhängigkeit von den gegebenen Strukturen. An iso-
liert im Wasser liegenden Stammstücken etablierten ab einer Länge von mehr als 80-
100 cm regelmäßig mindestens 2 Männchen ihre Territorien. Andererseits verteidigten 
aber auch einzelne Männchen mehrere kleine Objekte, die sich in Entfernungen von bis 
zu ca. 2,5 m voneinander befanden.  
 
 
Abb. 38: Tageszeitliche Anwesenheit und Drohflugaktivität von Libellago semiopaca- und L. 
stigmatizans-Männchen in 2 Untersuchungsgebieten am Sg. Tahan.  
Schwarze Balken entsprechen der Anzahl drohfliegender Männchen, graue Balken der Anzahl 
weiterer anwesender Männchen bei Zählung alle 30 min von 8:07-14:37 Uhr Solarzeit.  
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Mit dem Erscheinen konkurrierender Männchen erreichte die Drohflugaktivität ein ers-
tes Maximum (vgl. Abb. 38). Insbesondere an Objekten, an denen sich später mehrere 
Residenten in eng benachbarten Territorien etablierten, kam es zu intensiven Auseinan-
dersetzungen. Dabei konnte wiederholt beobachtet werden, dass die Männchen offen-
sichtlich bevorzugte Sitzwarten von potenziellen Konkurrenten aus den Vortagen wie-
der erkannten und bereits vor dem Erscheinen weiterer Männchen diese Plätze in kurzen 
Abständen im Drohdisplay anflogen. Mit dem Einfliegen weiterer Männchen kam die 
Drohflugaktivität an allen Beobachtungstagen zeitweilig (nahezu) vollständig zum Er-
liegen. Die Männchen saßen dann häufig in geringer Entfernung zueinander auf den 
Eiablagesubstraten. Mit dem Eintreffen der Weibchen und ersten Paarungen steigerte 
sich das aggressive Verhalten erneut. Sobald ein Weibchen nach der Paarung mit der 
Eiablage begann, verteidigte das zugehörige Männchen diesen Bereich intensiv gegen-
über potenziellen Konkurrenten und versuchte neu eintreffende Weibchen zu diesem 
Platz zu führen. Während der Beobachtungen am Sg. Tahan herrschte in den jeweilig 
untersuchten Flussabschnitten eine hohe Abundanz des jeweils untersuchten Taxons. 
Diese führte zu einer Reduktion der verteidigten Territorien auf eine Größe von ca. 
50 cm um die eilegenden Weibchen. 
Die Drohflüge von L. semiopaca und L. stigmatizans unterschieden sich deutlich: 
L. semiopaca:   Die sehr komplex aufgebauten Drohflüge wichen deutlich von denen 
aller anderen untersuchten Libellago-Taxa (vgl. Tabelle 8) ab und ließen sich aufgrund 
zum Teil sehr schneller Flugbewegungen trotz umfangreicher Videoaufnahmen nur ein-
geschränkt analysieren. Einleitend flogen entweder beide Männchen mit nahezu unbe-
weglich präsentierten Vorderflügeln geradlinig aufeinander oder ein Männchen in glei-
cher Haltung auf den sitzenden Rivalen zu. Im Unterschied zu allen anderen untersuch-
ten Libellago-Taxa wurden die Vorderflügel in diesem Präsentationsflug nur wenig, d. 
h. in einem Winkel von ca. 80-85° zur Körperachse, nach vorn gehalten. Während der 
intensiven Kämpfe flogen die Rivalen in einer Entfernung von 5 (bis 10) cm frontal 
voreinander und umkreisten sich dabei horizontal mit einer Geschwindigkeit von einem 
Vollkreis in 2-4 s. Dabei führten die Männchen zusätzlich seitlich „zitternde“ Horizon-
talbewegungen aus, in denen sie den Körper in einer Frequenz von ca. 6 s-1 nach rechts 
und links bewegten. Diese Körperbewegung ging mit einer unsymmetrischen Flügelbe-
wegung und einem deutlichen Abwinkeln des Körpers zwischen Thorax und Abdomen 
einher. Der Flügelschlag wurde innerhalb der Drohflüge stark variiert, neben kurzen 
Perioden mit unbeweglich präsentierten Vorderflügeln traten auch Phasen mit hochfre-
quent alternierendem Schlag und unsymmetrische Bewegungen auf. Nach 1-3 Umrun-
dungen wurde der „zitternde“ Drohflug kurz unterbrochen, wobei die Männchen entwe-
der wieder zurück auf einen Platz über dem Substrat / den eilegenden Weibchen flogen 
oder einen schnellen Platzwechsel vornahmen. Nach einer kurzen, ca. 0,5 s langen 
Drohphase mit unbeweglich präsentierten Vorderflügeln startete erneut der „zitternde“ 
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Drohflug. Bis zum Erscheinen der Weibchen bestimmten Serien von kurzen Kämpfen 
mit einer Dauer unter 30 s das Drohflugverhalten zwischen den Rivalen. In vielen Fäl-
len landeten die involvierten Männchen in den Pausen in geringem Abstand zueinander 
auf den umkämpften Substraten. Nach der ersten Paarung änderte sich dieses Verhalten. 
Das verpaarte Männchen intensivierte das Drohverhalten und die Dauer der einzelnen 
Kämpfe nahm deutlich zu. Besonders in den Nachmittagsstunden konnten wiederholt 
Kämpfe beobachtet werden, die 40-60 min oder >60 min ohne echte Unterbrechungen 
geführt wurden. 
L. stigmatizans: Während der Drohflüge verharrten die Rivalen mit über längere Zeit 
unbeweglich nach vorn oben präsentierten Vorderflügeln in einem Abstand von 3-
10 cm frontal voreinander. Der Flug erfolgte dabei über mehrere Schlagphasen nur mit 
den Hinterflügeln, die Vorderflügel wurden lediglich in Abständen zur Lagekorrektur 
oder bei Zurückweichen des Rivalen eingesetzt. Die kämpfenden Paare verharrten ü-
berwiegend relativ ortsfest in einem engen Bereich, auffällige regelmäßige Platzwechsel 
oder ein regelmäßiges Umkreisen waren nicht zu beobachten. Während der Drohflüge 
hoben die Männchen zeitweilig die vorderen 4 (hell gezeichneten) Segmente des Ab-
domens leicht an. Offensichtlich variierte der Schlag der Hinterflügel zeitweilig in Fre-
quenz und Amplitude, ohne dass diese Veränderungen auf Grundlage der vorliegenden 
Videoaufnahmen quantifiziert werden konnten. Im Unterschied zum Verharren am Platz 
mit alternierendem Schlag beider Flügelpaare bewegten sich die Körper der Kontrahen-
ten im Displayflug auf vertikalen elliptischen Bahnen mit einer Länge von etwa 1,0-
1,5 cm und einer Höhe von ca. 0,5-1,0 cm. Die tageszeitlichen Änderungen in der Inten-
sität und Dauer der Kämpfe ähnelten stark denen von L. semiopaca. Langanhaltende 
Drohflüge von teilweise >60 min Dauer wurden vorrangig in den Nachmittagsstunden 
beobachtet. Im Unterschied zu L. semiopaca waren die Kontrahenten in den nachmittäg-
lichen Kämpfen weniger eng an die Territorien gebunden, so dass Paare intensiv kämp-
fender Männchen zwischen 13:30 und 15:00 Uhr häufig im Bereich schattiger Zonen 
der Flussufer in größerer Entfernung zu den Eiablagesubstraten angetroffen wurden.          
 
Paarungs-, Eiablage- und Postkopulationsverhalten 
Das Eiablageverhalten von L. semiopaca und L. stigmatizans entsprach weitestgehend 
dem von Heliocypha perforata limbata. Bei syntoper Besiedelung nutzten die Weibchen 
in der Regel dieselben Eiablageplätze zeitgleich in gemischten Aggregationen. Aller-
dings zeigte L. semiopaca eine weniger enge Bindung an starke Strömung und nutzte 
die in schwächer strömenden Bereichen befindlichen Substrate überwiegend exklusiv. 
Die eigentliche Eiablage erfolgte bei beiden Libellago-Taxa in flach bzw. regelmäßig 
durch Wellenschlag überflutete Bereiche. 
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Die Weibchen erschienen überwiegend zwischen 11:30 und 12:30 Solarzeit an den Ei-
ablagesubstraten. Teilweise waren jagende Weibchen auch schon früher am Fluss zu 
beobachten, diese hielten sich dann meist auf fein verzweigten trockenen Zweigen oder 
in den trockenen unteren Zweigen von überhängenden Bambusstauden auf. Eiablagen 
wurden nur an überwiegend sonnigen Tagen beobachtet. An trüben und regnerischen 
Tagen hielten sich lediglich jagende Weibchen am Fluss auf, die auch in kurzen Son-
nenperioden kein Fortpflanzungsverhalten zeigten. Das Wetter der Vortage schien das 
Eiablageverhalten nicht zu beeinflussen. 
 
L. semiopaca: Näherten sich Weibchen dem Substrat, wurden sie durch den Residenten 
mit unbeweglich präsentierten Vorderflügeln, hängenden Beinen und schwach nach 
unten gebogenem Abdomen in schnellem Flug angeflogen und umkreist oder unterflo-
gen und danach zum Substrat geführt. Wenige Millimeter über dem Substrat verharrten 
die Männchen frontal vor dem Weibchen im Displayflug. Dabei wurde, analog zum 
Balzflug, das Abdomen weit nach oben gebogen. Setzte sich das Weibchen, ging das 
Männchen sofort zum Balzflug über (vgl. Abb. 39). Dabei verharrte das Männchen mit 
dicht beieinander senkrecht nach unten hängenden Beinen, unbeweglich präsentierten 
Vorderflügeln und aufgebogenem Abdomen frontal ca. 10 cm vor dem Weibchen für 1-
3 s und umflog das Weibchen danach 2-3mal in halbkreisförmigen Bahnen. Die Dauer 
für Hin- und Rückflug variierte von 1,0-1,4 s (Mittelwert 1,2 s; n=34), was exakt mit 
den Angaben von ORR (1996) aus Borneo übereinstimmt.  
Zeigte das Weibchen kein Abwehrverhalten wie Flügelschlagen oder Abflug, wurde es 
vom Männchen ergriffen und das Paarungsrad in allen beobachteten Fällen (n=46) un-
verzüglich geschlossen. Über die mögliche Signalfunktion der hängenden Beine beste-
hen noch Unklarheiten, da die Beine keine spezielle Signalfärbung aufweisen. Die prä-
sentierte Haltung entspricht aber weder einer Beinhaltung in Vorbereitung auf ein 
Zugreifen (z. B. Landung auf dem Weibchen) noch dem „Beinfächer“ anderer balzender 
Juwelenlibellen und wird deshalb als Displayform angesehen. Möglicherweise bilden 
die kompakt nebeneinander hängenden Beine in Verlängerung zu schwarzem Kopf und 
schwarzem Thorax, gemeinsam mit den schwarzen Flügelspitzen und dem schwarzen 
Abdomenende einen dunklen „Rahmen“ für die Präsentation der Signalfärbung der vor-
deren Abdominalsegmente und betonen die Körpergröße des Männchens.   
 
L. stigmatizans: Ein wesentliches Element der Balz bei neu anfliegenden und über dem 
Substrat verharrenden Weibchen war die Präsentation des Eiablagesubstrates durch das 
Männchen. Es flog dabei zunächst frontal vor das Weibchen und spreizte alle 3 Bein-
paare in fächerförmiger Displayhaltung auf. Danach drehte das Männchen und flog mit 
hängendem Abdomen bis zu einer für die Eiablage geeigneten Stelle des Substrates, 
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häufig nahe anderer, bereits eilegender Juwelenlibellenweibchen. Hier verharrte es in 
analogem Displayflug ca. 1 cm über dem Substrat. Dieses Verhalten wurde z. T. mehr-
fach wiederholt, bis das Weibchen am entsprechenden Platz landete. Während die 
Weibchen begannen, das Substrat zu testen, landeten die Männchen für einige Sekunden 
in einem Abstand von ca. 10 cm frontal vor den Weibchen. Nach wenigen Sekunden 
flogen die Männchen erneut auf und begannen den Balzflug. Dabei wurde erneut die 
Signalfärbung der 3 Beinpaare präsentiert, zusätzlich aber noch das Abdomen weit nach 
oben gebogen. Der Flügelschlag war alternierend aber infolge der sehr hohen Schlag-
frequenz nicht analysierbar. Bei Annäherung an die Weibchen sowie beim Führen zum 
potenziellen Eiablageplatz hielten manche Männchen kurzzeitig die Vorderflügel un-
beweglich wie im Drohdisplay, nicht aber während des eigentlichen Balzfluges mit prä-
sentierten Beinen. Die Männchen verharrten während der Balz ca. 1 s in einem Abstand 
von ca. 10 cm frontal vor dem Weibchen. Danach flogen sie in Displayhaltung in 0,1-
0,2 s halbkreisförmig hinter das Weibchen, wo sie ca. 0,1-0,3 s verharrten, um danach 
in 0,1-0,2 s auf demselben Halbkreis wieder vor das Weibchen zu fliegen. Während die 
Männchen seitlich von bzw. hinter dem Weibchen flogen, wurden die 3 Beinpaare wei-
terhin präsentiert, jetzt aber aneinandergelegt und erst frontal vor dem Weibchen wieder 
aufgespreizt (vgl. Abb. 39). Dieses Verhalten wurde 3-5mal wiederholt, falls das Weib-
chen dabei kein energisches Abwehr- oder Ausweichverhalten zeigte, landete das 
Männchen auf Kopf und Thorax des Weibchens und ergriff das Weibchen mit den Ap-
pendices. Danach kam es unmittelbar zur Kopulation, die Zeit zwischen Ergreifen und 
Paarungsbeginn betrug nur 1-3 s (n=7).  
 
 
Abb. 39: Balzflug von Libellago-Männchen. 
a: Libellago semiopaca mit unbeweglich präsentierten Vorderflügeln, b: L. stigmatizans mit 
alternierendem Flügelschlag 
Die Kopulationsdauer beider Taxa war verhältnismäßig kurz und variierte nur wenig 
(Tabelle 28). Besonders bei L. semiopaca wurden sehr häufig Paarungen beobachtet, in 
drei Fällen paarte sich ein Männchen nachweislich mehrfach an einem Tag mit einem 
Weibchen. Erneute Balz und Paarung wurden durch eine kurze Abwesenheit des Weib-
a b
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chens nach einer Störung ausgelöst. Bei beiden Taxa kam es nach Wechsel des Residen-
ten zu erneuten Paarungen. Von L. semiopaca liegen ferner Beobachtungen vor, dass 
sich Männchen ohne Territorium (n=5) und territoriale Nachbarn (n=7) mit anwesenden 
Weibchen paarten, während der Resident durch Drohflüge abgelenkt war. Andererseits 
waren Männchen beider Taxa offensichtlich nicht in der Lage, die eilegenden Weibchen 
in ihrem Territorium individuell zu unterscheiden. Flogen Weibchen das Substrat direkt 
an und begannen zwischen anderen Weibchen mit der Eiablage, wurden sie von den 
Männchen häufig nicht beachtet. Andererseits löste ein Auffliegen der Weibchen und 
ein Verharren über dem Substrat nahezu ausnahmslos Zeige- und Balzverhalten aus. 
Eine individuelle Bewachung der Weibchen erfolgte bei beiden Taxa nur wenige Minu-
ten nach der Paarung. Flog das Weibchen in dieser Phase auf, versuchte das Männchen, 
es im Displayflug zum Substrat zurückzuführen.   
 
Interspezifisches Verhalten 
Interspezifisches Verhalten wurde zwischen Libellago semiopaca, L. stigmatizans, He-
liocypha perforata limbata und H. biforata am Sg. Tahan in Westmalaysia beobachtet 
(vgl. Darstellungen in Kapitel 3.3.3). 
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3.3.5 Rhinocypha Rambur, 1842  
Lebensraum und Habitatnutzung 
Die Rhinocypha-Taxa wurden auf Sulawesi, Neuguinea und Batanta in Bächen und 
kleineren bis mittleren Flüssen mit bewaldetem Einzugsgebiet gefunden. Durch alle 
Taxa gemieden wurden sehr langsam strömende und sturzbachartige Abschnitte. Ferner 
fehlten Rhinocypha-Taxa in vollständig entwaldeten sowie durch stärkere Wassereinlei-
tungen aus Reisfeldern beeinträchtigten Gewässerabschnitten.  
Mit R. phantasma und R. sp. A. konnten an Sg. Wera und Sg. Tumonda im Einzugsge-
biet des Poso-Sees 2 Rhinocypha-Taxa im selben Gewässer gefunden werden. R. phan-
tasma besiedelte ausschließlich stärker beschattete Zonen im ungestörten Primärwald, 
in denen R. sp. A fehlte. Obwohl beide Arten in beiden Gewässern regelmäßig anzutref-
fen waren, konnte kein syntopes Auftreten beobachtet werden. Am Sg. Wera bildeten 
die ca. 100 m hohen Saluopafälle die überraschend scharfe Grenze (Habitatbeschrei-
bung vgl. Kapitel 2.3.1). Am Sg. Tumonda wurde 1994 ausschließlich R. phantasma in 
hoher Stetigkeit nachgewiesen. Im Jahr 1997 hatte sich der Grad der Besonnung durch 
punktuelle Einzelstammnutzung im mittleren Abschnitt um ca. 10-15 % erhöht. Inner-
halb dieser schwach gestörten Abschnitte trat R. sp. A in geringer Abundanz auf. Die 
durch R. phantasma besiedelte Zone hatte sich dabei um ca. 75 % verkleinert, die Art 
konnte nur noch in einem kleinen ungestörten Abschnitt des Oberlaufes nachgewiesen 
werden. Da zwischen beiden Populationen ein ca. 1500 m langer unbesiedelter, aber 
schwach durch Holznutzung beeinträchtigter Abschnitt des Sg. Tumonda bestand, ist 
der Rückgang von R. phantasma wahrscheinlich eher auf Habitatzerstörung als auf di-
rekte Konkurrenz zurückzuführen.  
R. sp. B besiedelte am Sg. Tanimpo ausschließlich die von Primärwald umgebenen Be-
reiche und fehlte im noch immer schnellfließenden und beschatteten, durch Plantagen 
verlaufenden Unterlauf. In diesem Abschnitt fehlte das durch die Weibchen zur Eiabla-
ge genutzte im Wasser stehende Totholz (s. u.). 
Die Abundanzwerte an wenig oder nicht beeinträchtigten Gewässerstrecken schwankten 
in allen untersuchten Taxa in Abhängigkeit von der Breite und Struktur des Gewässers 
von 2-15(20) Männchen pro 100 m. Dabei war die Verteilung der Territorien ungleich-
mäßig geklumpt, d. h. auf eine Zone mit Häufung von Territorien folgten größere unbe-
siedelte Bereiche. Die Männchen kamen ab ca. 9:00 Uhr aus dem angrenzenden Wald 
an den Bach geflogen und verblieben bis in die späten Nachmittagsstunden in den Terri-
torien bzw. in deren unmittelbarem Umfeld. Die ersten Weibchen konnten ab ca. 
10:00 Uhr an den Gewässern beobachtet werden. Anfänglich nutzten sie überhängende 
Sitzwarten in 3-7 m Höhe über dem Gewässer zur Jagd. In den Vormittagsstunden 
konnten von allen 4 auf Sulawesi untersuchten Taxa Weibchen abseits der Gewässer an 
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Wegen und kleineren Lichtungen im Wald angetroffen werden. Weibchen von R. mo-
nochroa, R. phantasma und R. sp. A flogen teilweise auch längere Strecken entlang der 
Gewässer. Auf Neuguinea und Batanta wurde nicht explizit auf eine Lebensraumnut-
zung abseits der Gewässer geachtet. An trüben und regnerischen Tagen verblieben der 
überwiegende Teil der Männchen und nahezu alle Weibchen im Wald. Weibchen wur-
den an diesen Tagen, wenn überhaupt, nur in höheren Vegetationsstraten über dem Ge-
wässer bzw. abseits der Gewässer gefunden. 
  
Territorialverhalten und Drohflüge der Männchen 
Die Männchen aller untersuchten Taxa verhielten sich streng territorial und zeigten eine 
feste Bindung an bestimmte Plätze mit im Wasser liegender, überwiegend toter pflanz-
licher Substanz, wie (morsches) Totholz, Treibgutansammlungen etc. Mit Ausnahme 
von R. sp. B handelte es sich dabei um die durch die Weibchen bevorzugten Eiablage-
substrate. Die vorliegenden Daten von individuell erkennbaren Männchen belegen ein 
langzeitterritoriales Verhalten zumindest für die 4 Taxa von Sulawesi und Batudaka 
(vgl. Kapitel 4). Selbst bei fehlendem Reproduktionserfolg behielten Männchen ihre 
Territorien teilweise mehrtägig besetzt. Langanhaltende Drohflüge wurden überwiegend 
zwischen benachbarten etablierten Residenten festgestellt (vgl. Abb. 57 auf Seite 129). 
Eindringlinge konnten in den meisten Beobachtungen durch kurze Angriffs- und Ver-
folgungsflüge abgedrängt werden, wobei sich teilweise mehrere benachbarte Residenten 
an der Abwehr beteiligten. Eskalierte Kämpfe um einzelne Territorien, in deren Ergeb-
nis eine territoriale Entscheidung stand, wurden vorrangig nach Störungen beobachtet. 
Nach der experimentellen Entnahme bzw. Verlagerung von wesentlichen Elementen 
besetzter Territorien (Eiablagesubstrate und/oder Sitzwarten) konnten bei R. sp. A am 
Sg. Wera in 4 von 6 Fällen derartige Kämpfe ausgelöst werden. In den beiden anderen 
Fällen okkupierte das entsprechende Männchen nach kurzer Zeit ein freies Territorium. 
Auf Neuguinea und Batanta waren entsprechende Nachweise aufgrund der beschränkten 
Beobachtungszeit methodisch zwar nicht möglich, die Tatsache, dass alle beobachteten 
Männchen aber gleichfalls ganztägig unabhängig vom Reproduktionserfolg innerhalb 
ihrer Territorien verblieben, kann aber als hinreichendes Indiz für ein ähnliches Verhal-
ten angesehen werden.  
Die vorliegenden Ergebnisse zum Drohflug- und Territorialverhalten sind in Kapitel 4 
ausführlich dargestellt, so dass die Darstellungen an dieser Stelle auf Grundsätze und 
die Beschreibung der taxonspezifischen Drohflüge beschränkt bleiben.  
Das territoriale Verhalten der Männchen setzte etwa zeitgleich mit dem Auftreten erster 
besonnter Bereiche am Gewässer im Zeitraum 8:00-10:30 Uhr ein. Spätestens gegen 
11:00 Uhr hatten alle Männchen ihre Territorien bezogen und ein hoher Anteil der an-
wesenden Männchen war in Drohflüge involviert. Grundmuster der Drohflüge aller un-
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tersuchten Taxa war ein frontales Drohen mit synchron nach vorn präsentierten Unter-
seiten aller vier Flügel. Die Rivalen flogen dabei frontal voreinander und bewegten die 
Flügel so, dass am Umkehrpunkt des Vorschlages die maximale Flügelfläche gleichzei-
tig präsentiert wurde. In dieser Stellung verharrten die Flügel kurzzeitig bzw. wurden 
bei R. monochroa für ein seitlich ausgerichtetes Drohen präsentiert. Nach dem Rück-
schlag wurden alle vier Flügel kurzzeitig nach hinten zusammengelegt.  
R. monochroa: Die Männchen flogen in einem Abstand von 5-8 cm zueinander. Das 
Grundmuster bildete ein gleichmäßiger Synchronschlag aller vier Flügel, in welchem 
die Flügel am Ende des Vorschlages in voller Fläche präsentiert wurden und am Ende 
des Rückschlages über dem Abdomen zusammentrafen. Teilweise eilte das hintere Flü-
gelpaar im Vorschlag etwas voraus und wurde etwas länger in der vorderen Position 
gehalten. In der Steigerung drohte ein Männchen am Ende des Vorschlages durch seitli-
ches Vorstrecken eines Hinterflügels, unterstützt durch eine kurzzeitige seitliche Aus-
richtung der Flugrichtung (Abb. 40). In der Regel war dieses Drohverhalten je einmal 
nach beiden Seiten ausgerichtet und wurde häufig durch 1-2 Flügelschläge unterbro-
chen, die in einigen Fällen aber auch nur mit den Vorderflügeln erfolgten. Regelmäßig 
wurden die Flügel für ca. 0,1-0,15 s in dieser Drohposition im Gleitflug präsentiert. 
Während der Drohflüge umkreisten sich die Männchen langsam und unregulär.  
 
Abb. 40: Rhinocypha monochroa - Frontaler Drohflug zweier Männchen. 
Das frontal sichtbare (hintere) Männchen zeigt gesteigertes Drohverhalten mit abwechselnder 
seitlicher Präsentation der Hinterflügel. 
R. phantasma: Die Schlagfrequenz der Drohflüge war geringfügig niedriger als bei R. 
sp. A. Die Männchen drohten seltener aus gleicher Flughöhe, sondern überwiegend 
schräg von unten bzw. oben. Dabei wurde das Abdomen so gehalten, dass die blau be-
reifte dorsale Seite für den Kontrahenten nicht sichtbar war (Abb. 41). Am hinteren 
Umkehrpunkt wurden die Flügelpaare im Unterschied zu allen anderen untersuchten 
Rhinocypha-Taxa nicht zusammengeschlagen sondern näherten sich maximal auf einen 
Winkel von ca. 10-15°. 
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Abb. 41: Rhinocypha phantasma - Frontaler Drohflug zweier Männchen 
R. sp. A: In den Drohflügen flogen die Männchen frontal voreinander in einer Entfer-
nung von 8-10 cm und präsentierten 4-8mal pro Sekunde alle 4 Flügel (vgl. Abb. 42A). 
In der Steigerung verharrten die Tiere dabei ca. 0,1-0,16 s in der Drohposition im Gleit-
flug, was zu einem Verlust an Flughöhe um ca. 2-3 cm führte. Dieser Höhenverlust 
wurde in der nächsten Schlagphase ausgeglichen (Abb. 42 B). 
 
    
Abb. 42: Rhinocypha sp. A: Frontaler Drohflug zweier Männchen. 
a: Synchrones Drohen, b: Das linke Männchen hat in der vorausgehenden Schlagperiode bei der 
verlängerten Drohphase im Vorschlag an Flughöhe verloren und dies durch Aufwärtsflug aus-
geglichen.  
R. sp. B: Die Männchen begannen im Abstand von ca. 10 cm voreinander bis zu 10 cm 
aufzusteigen, um danach im Gleitflug parabelförmig aufeinander zu zu gleiten. Die Flü-
gel wurden dabei im letzten Drittel des Sinkfluges und zu Beginn des parabelförmigen 
Steigfluges nach vorn präsentiert. Anschließend wurde durch 1-2 Flügelschläge die ur-
sprüngliche Flughöhe wieder erreicht. 
R. tincta ssp.: Von den Drohflügen der Rhinocypha-Taxa von Neuguinea und Batanta 
stehen keine Videoaufzeichnungen zur Analyse zur Verfügung. Das Grundmuster bilde-
te ebenfalls ein frontales Drohen mit synchroner Präsentation aller Flügel. Bei R. t.   
amanda und R. t. retrograda wurden ferner seitliche Bewegungen notiert, die mögli-
cherweise dem gesteigerten Drohverhalten von R. monochroa entsprachen. Ohne Film-
aufnahmen sind dazu jedoch keine gesicherten Aussagen möglich. 
a b 
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Paarungs-, Eiablage- und Postkopulationsverhalten 
Der grundsätzliche Ablauf des Reproduktionsverhaltens der untersuchten Rhinocypha-
Taxa, mit Ausnahme von R. sp. B, ist in Abb. 43 dargestellt. Die Weibchen aller unter-
suchten Taxa nutzten in den Morgenstunden zunächst höhere Vegetationsstraten über 
dem Wasser zur Jagd und näherten sich erst nach und nach den Territorien der Männ-
chen. Bei R. sp. A, die überwiegend stärker besonnte Flussabschnitte besiedelte, konn-
ten erste Paarungen in 2 Fällen bereits 9:00 Uhr und 9:15 Uhr beobachtet werden. Die 
Mehrzahl der Weibchen aller Taxa zeigte jedoch erst zwischen 11:00 und 13:30 Uhr 
Fortpflanzungsverhalten.  
 
Abb. 43: Rhinocypha spp. - Schematisches Ethogramm des Reproduktionsverhaltens nach Beo-
bachtungen in Sulawesi, Neuguinea und Batanta.  
Vgl. auch artspezifische Ethogramme in Abb. 73, Abb. 74 und Abb. 75 im Anhang. 
Sobald ein fliegendes Weibchen in einer Höhe von maximal ca. 2 m durch ein territoria-
les Männchen in der Nähe des Territoriums entdeckt wurde, flog das Männchen das 
Weibchen im Displayflug mit präsentierten Beinen an, umrundete es und führte es in 
Richtung des jeweiligen Eiablagesubstrates. Die Männchen von R. phantasma präsen-
tierten während des Führungsfluges zusätzlich das Abdomen leicht hängend. Alle ein-
fliegenden Weibchen folgten einem einzelnen führenden Männchen ausnahmslos zu-
mindest eine gewisse Strecke. Dies betraf insgesamt über hundert Einzelbeobachtungen, 
von denen n=77 Fälle dokumentiert wurden (R. monochroa: n=7, R. phantasma: n=16, 
R. sp. A: n=18, R. sp. B : n=8, R. t. amanda: n=12, R. t. retrograda: n=8, R. t. sagitta: 
n=8). Vermutlich (noch) nicht fortpflanzungsbereite sitzende Weibchen flogen teilweise 
schon bei der Annäherung des Männchens ab oder verteidigten ihre Warte mit intensi-
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vem Flügelschlagen. Erfolgreiche, d. h. zu einer Paarung führende Balzversuche von 
Männchen gegenüber außerhalb der Territorien sitzenden Weibchen konnten nur in 
Einzelfällen bei R. phantasma und R. sp. A beobachtet werden. Wurde ein Weibchen 
von mehr als einem Männchen zeitgleich im Balzflug angeflogen, zeigte es ein dem 
Drohen der Männchen ähnliches Drohverhalten mit 4 synchron präsentierten Flügeln 
(vgl. Abb. 44) und verließ in schnellem Flug den Bereich. 
 
 
Abb. 44: Rhinocypha monochroa - Abwehrdrohen eines Weibchens 
gegenüber zweier balzender Männchen. 
(vgl. dazu Abb. 51; Sg. Pattunuang Asue 12.1.1998) 
17 % (R. phantasma) bzw. 45 % (R. monochroa) der Weibchen flogen während der 
Beobachtungen das Eiablagesubstrat direkt an (vgl. artspezifische Ethogramme in Abb. 
73, Abb. 74 und Abb. 75 im Anhang). Dies betraf überwiegend Fälle, in denen das 
Männchen durch Drohflugverhalten abgelenkt war und das Erscheinen des Weibchens 
offensichtlich nicht bemerkte. Bei R. sp. A konnte in mindestens 5 der 10 beobachteten 
Fällen durch individuell erkennbare Tiere belegt werden, dass es sich bei den direkt 
zufliegenden Weibchen um Individuen handelte, die bereits am Vortag an diesem Platz 
bei der Eiablage beobachtet wurden. Vermutlich trifft dies auf die Mehrzahl dieser 
Weibchen zu, ohne Markierung waren die Weibchen jedoch meist nicht sicher individu-
ell erkennbar. 
Sobald ein Männchen ein Weibchen zum Eiablagesubstrat geführt bzw. ein neu einge-
troffenes Weibchen auf dem Substrat entdeckt hatte, verharrte es entweder frontal vor 
dem Weibchen oder seitlich davon im Balzflug und präsentierte das Substrat. Während 
dieses Fluges wurden das mittlere und hintere Beinpaar in artspezifischer Form präsen-
tiert (vgl. Abb. 46). R. phantasma präsentierte zusätzlich das dorsal blau bereifte Ab-
domen, indem dieses nach oben gebogen wurde. Die Flügelbewegungen konnten infol-
ge der hohen Schlagfrequenz in den Videoaufzeichnungen nicht eindeutig nachvollzo-
gen werden. Allerdings stimmen sowohl die Einzelbilder der Videoaufzeichnungen, als 
auch die Eindrücke bei der direkten Beobachtung darin überein, dass die Hinterflügel 
während des Präsentationsfluges zeitlich überwiegend in einem Bereich von 0-80° zum 
Abdomen bewegt wurden, d. h. nur selten den rechten Winkel zum Körper erreichten 
bzw. überschritten. Bei zwischengeschalteten, sehr schnellen, die volle Amplitude um-
fassenden Schlägen wurden die Flügel während des Vorschlages und am vorderen Um-
kehrpunkt anscheinend so bewegt, dass eine starke optische Signalwirkung der reflek-
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tierenden Unterseiten auf die Weibchen vermieden wurde (vgl. Abb. 45). Unter den 
gegebenen Reflexionswinkeln wären die farbigen Reflexionsmuster der Flügeluntersei-
ten für die Weibchen nicht oder nur gering sichtbar. Möglicherweise sind jedoch sehr 
schnelle Flugbewegungen in den Videoaufzeichnungen nicht abgebildet, so dass die 
Beobachtungen einer Überprüfung mittels Hochgeschwindigkeitsaufnahmen bedürfen.  
 
Abb. 45: Rhinocypha monochroa - 
Balzdisplay eines Männchens in 
frontaler Ansicht. 
Die Flügel wurden bei der Balz so 
bewegt, dass eine dem Drohflug 
entsprechende Signalwirkung ver-
mieden wurde. 
Nach dem positiven Test des Substrates flogen die Weibchen auf und landeten, gefolgt 
von den Männchen, auf überwiegend in der höheren Ufervegetation befindlichen War-
ten. Hier kam es zu erneuten Balzflügen der Männchen, wobei diese überwiegend mit 
alternierendem Flügelschlag flogen und die Weibchen mit präsentierten Beinen langsam 
umkreisten. Zeigte das Weibchen kein intensives Abwehrverhalten durch Flügelschla-
gen, landete das Männchen auf Kopf und Thorax des Weibchens und leitete die Paarung 
ein. Die Paarungsdauer war mit Werten über 2 min bei allen Taxa verhältnismäßig lang, 
wurde jedoch nur in 2 Einzelfällen exakt ermittelt: R. tincta amanda 163 s und R. sp. B 
130 s. Nach der Kopulation führte das Männchen erneut zum Eiablagesubstrat und prä-
sentierte dieses, bis das Weibchen darauf landete. Die Eiablageplätze von R. monoch-
roa, R. phantasma, R. sp. A, R. tincta amanda und R. tincta retrograda bildeten im 
Wasser liegende, abgestorbene und teilweise verrottende pflanzliche Substanzen. Das 
genutzte Spektrum reichte von morschem Holz bis zu großen Blattstielen. Die eigentli-
che Eiablage erfolgte überwiegend knapp oberhalb bzw. in Höhe des Wasserspiegels. 
Nach einer Paarung waren die Weibchen auch nach Entnahme des Männchens und E-
tablierung eines neuen Residenten nicht erneut paarungsbereit. Wurden sie durch ein 
neues Männchen bedrängt, zeigten sie intensives Abwehrverhalten durch Flügelschla-
gen oder flüchteten zeitweilig. Nach mehreren abgewehrten Balzversuchen konnte die 
Mehrzahl der Weibchen bei R. monochroa, R. phantasma und R. sp. A die Eiablage 
ohne weitere Störungen durch den neuen Residenten bzw. das konkurrierende Männ-




Abb. 46: Rhinocypha spp. - Balzdisplay der Männchen (ohne Flügel).  
a: R. monochroa, b: R. sp. A, c: R. phantasma 
Bemerkenswert war der hohe Einfluss des aktuellen Wetters sowie des Wetters des Vor-
tages auf die Fortpflanzungsbereitschaft der Weibchen der Rhinocypha-Taxa von Sula-
wesi. Intensives Fortpflanzungsverhalten konnte nur an heißen, nahezu wolkenfreien 
„Strahlungstagen“ beobachtet werden, wenn diese auf einen überwiegend sonnigen Tag 
folgten. Nach einem Regentag erschienen auch bei sehr sonnigem Wetter keine oder 
allenfalls einzelne Weibchen am Fluss. An derartigen Tagen zeigten die Männchen in 
den Nachmittagsstunden ein sehr ausdauerndes Drohflugverhalten. Kam es in den Vor-
mittagsstunden zu einem kurzen Schauer, waren die Weibchen grundsätzlich auch bei 
späterem Aufklaren nicht mehr fortpflanzungsbereit.  
Einen Sonderfall stellte das Verhalten von R. sp. B auf der, zu den Togian-Inseln gehö-
renden, Insel Batudaka dar. Die Weibchen nutzten zur Eiablage ausschließlich umge-
brochene Baumstämme, die meist schräg im Fluss standen (vgl. Abb. 49). Unabhängig 
davon besetzten die Männchen in räumlicher Nähe zu diesen Stämmen Territorien, die 
Substrate enthielten, welche den Eiablagesubstraten der anderen Rhinocypha-Taxa (au-
ßer R. tincta sagitta von Batanta) entsprachen. Die Weibchen folgten den Männchen zu 
diesen „Balzplätzen“, an denen das Balz- und Paarungsverhalten in gleicher Form wie 
bei den anderen untersuchten Taxa ablief (vgl. Abb. 47). Allerdings flogen die Weib-
chen nach der Paarung ohne Führung durch das Männchen zu den Eiablageplätzen an 
den Baumstämmen. Da große Baumstämme häufig durch mehrere Territorien tangiert 
wurden, aggregierten sich an diesen Plätzen Weibchen, die sich mit unterschiedlichen 




Abb. 47: Rhinocypha sp. B - Schematisches Ethogramm des Reproduktionsverhaltens nach 
Beobachtungen auf Batudaka, Sg. Tanimpo.  
Im Unterschied zu allen anderen untersuchten Juwelenlibellen präsentierte das Männchen einen 
Balzplatz, der nicht den Eiablageplätzen der Weibchen entsprach. Die Zahlen bezeichnen die 
Anzahl beobachteter Fälle. 
Im Rahmen der Untersuchungen wurde eine regelmäßige Eiablage an größeren Stäm-
men weit oberhalb der Wasserlinie nur noch bei Rhinocypha tincta sagitta auf Batanta 
(Abb. 86 im Anhang) beobachtet. Interessanter Weise handelt es sich auch hier um eine 
inselbewohnende Form, die kurze gefällereiche Bachläufe besiedelt, welche direkt ins 
Meer münden und durch starke Drift bei Starkregenereignissen gekennzeichnet sind. Im 
Unterschied zu R. sp. B glichen sich auf Batanta jedoch die Habitatschemata beider Ge-
schlechter. Zentrale Elemente in den Territorien der Männchen bildeten hier die späte-
ren Eiablageplätze der Weibchen, die auch während der Balz präsentiert wurden. 
 
Interspezifisches Verhalten 
Es wurde kein über die Konkurrenz um Sitzwarten hinausgehendes interspezifisches 
Verhalten zu anderen Juwelenlibellen beobachtet. Männchen aller Taxa reagierten kurz-
zeitig auf alle im Fluge blau erscheinenden Insekten (andere Libellen wie Neurobasis 





3.4 Diskussion  
3.4.1 Faunistische Funde, Lebensraum und Habitatnutzung 
Die hier dargestellten faunistischen Daten liefern ebenso wie die Habitatbeschreibungen 
nur unterstützende Ergebnisse zu den ethologischen Untersuchungen. In der Mehrzahl 
der Fälle handelte es sich um bisher unbekannte Fundorte, nur wenige Gebiete haben 
eine längere odonatologische Erforschungsgeschichte. So wurde Libellago rufescens 
möglicherweise bereits durch A. R. Wallace 1857 im Gebiet um Maros und Bantimu-
rung gesammelt, die ersten datierten Belege aus diesem Gebiet stammen von 1878 
(WALLACE 1869, VAN TOL 2007b). Zur Mehrzahl der behandelten Taxa wurden bislang 
nur sehr wenige oder überhaupt keine äquivalenten Angaben zur Habitatnutzung publi-
ziert. Obwohl die Daten meist nur singulären Charakter aufweisen, können sie den Hin-
tergrund zum Verständnis verschiedener Verhaltensbeobachtungen liefern und zu deren 
Verständnis beitragen. 
Alle 30 im Rahmen der Untersuchungen nachgewiesenen Taxa (vgl. Tabelle 8) waren 
eng an Fließgewässer gebunden. Es liegen keine Hinweise zu Reproduktionsversuchen 
oder erfolgreicher Reproduktion von Juwelenlibellen an Stillgewässern oder stark gezei-
tenbeeinflussten Fließgewässerabschnitten vor. Für nahezu alle Arten scheinen ferner 
zumindest galerieartige Gehölzbestände entlang der Gewässer eine Voraussetzung für 
eine erfolgreiche Besiedlung zu bilden, die Mehrzahl der Nachweise erfolgte jedoch an 
Bächen und Flüssen mit bewaldetem Umfeld und überwiegend bewaldetem Einzugsge-
biet (vgl. 3.3). Auf eine Bindung vieler südostasiatischer Juwelenlibellen an bewaldetes 
Umfeld bzw. beschattete Fließgewässerabschnitte wurde bereits wiederholt hingewie-
sen, so durch FRASER (1934), ASAHINA (1985), ORR (2001, 2003, 2006). So besaßen 
Caloptera nach ORR (2006) in Brunei in Dipterocarpaceenwäldern einen Anteil von 
15 % und in Sumpfwäldern und in Kerangas (tropischen Heidewäldern) einen Anteil 
von 7 % am Gesamtartenspektrum, fehlten aber vollständig in waldfreien Biotopen. 
Über die Hintergründe der engen Waldbindung kann nur spekuliert werden. Denkbar 
sind sowohl obligate Teillebensräume bzw. Rückzugsgebiete innerhalb der Gehölzbe-
stände für nicht reproduktiv aktive Imagines. Unter den durch CORBET (2006) formu-
lierten grundsätzlichen Attributen von Libellenlebensräumen stellen u. a. ein Mikrokli-
ma, welches die effektive Thermoregulation der Adulti erlaubt, ein Milieu für erfolgrei-
che Nahrungssuche der Adulti und ein Angebot an Schlafplätzen bzw. vor Wetterein-
flüssen und Prädatoren geschützten Ruheplätzen Merkmale für eine Bindung an Wald-
bestände dar. Wälder im unmittelbaren Umfeld der Fließgewässer können zusätzlich 
Schutz vor Konkurrenz und Prädation, beispielsweise durch die in offenen Lebensräu-
men dominanten Libellulidae (Larven und Imagines), bieten bzw. sich stabilisierend auf 
hydrologische oder mikroklimatische Faktoren auswirken. Aus der Gesamtheit der im 
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Rahmen der Untersuchungen gewonnenen faunistischen Daten (vgl. Kapitel 3.3 und 
Tabelle 36) ergibt sich der Eindruck, dass das lokale Fehlen von Wald bei einigen Taxa 
(z. B. Disparocypha biedermanni, Heliocypha fenestrata cornelii und Rhinocypha sp. 
A) in gewissem Umfang durch eine klammartige tiefe Einsenkung der Wasserläufe mit 
hoher Vegetationsdeckung kompensiert werden konnte.  
Zumindest die reproduktiv aktiven Männchen der untersuchten Taxa hielten sich über-
wiegend nahezu ganztägig direkt am Gewässer auf, wo sie das Eintreffen paarungsbe-
reiter Weibchen erwarteten. Mögliche Ausnahmen bildeten die beiden philippinischen 
Arten Cyrano angustior und C. unicolor. Hier wurden adulte Männchen beobachtet, die 
sich an sonnigen Tagen an kleinen Lichtungen im Umfeld der Bäche aufhielten und hier 
möglicherweise auf Weibchen warteten. Eintreffende Weibchen wurden ohne Balzver-
halten „libellulidenhaft“ angeflogen, es konnte jedoch keine Paarung beobachtet wer-
den. Hierbei handelt es sich jedoch nur um zufällige Einzelbeobachtungen. Somit sind 
keine endgültigen Aussagen über mögliche Abweichungen in Verhalten und Habitat-
nutzung der Männchen dieser, durch REHN (2003) in einen relativ eigenständigen Zweig 
der Chlorocyphidae gestellten, Taxa möglich.  
Die Eiablageplätze der Weibchen bildeten zentrale Rendezvousplätze mit hoher Attrak-
tivität für beide Geschlechter. Ihre Lage beeinflusste damit wesentlich die Verteilung 
der reproduktiv aktiven Imagines am Gewässer. Zur Eiablage wurden folgende Substra-
te genutzt2 (vgl. Abb. 48): 
Gruppe 1:  Eiablage weit oberhalb der Wasseroberfläche bzw. außerhalb des 
Gewässers: 
• Uferabbrüche, vermodertes Holz, stark bemooste Baumstämme am Gewässer 
oder in Gewässernähe: Disparocypha biedermanni (1a, vgl. Abb. 48) 
• im Gewässer stehendes, seltener liegendes starkes Totholz: Rhinocypha sp. B, R. 
tincta sagitta (auf Batanta) sowie gelegentlich: R. humeralis (1b, vgl. Abb. 48) 
Gruppe 2:  Eiablage in abgestorbene, seltener lebende pflanzliche Substanzen 
wenig oberhalb bis wenig unterhalb der Wasseroberfläche: 
• Aristocypha fenestrata, Heliocypha biforata, H. fenestrata cornelii, H. perforata 
limbata, H. p. perforata, Libellago asclepiades, L. aurantiaca, L. hyalina, L. li-
neata, L. semiopaca, L. stigmatizans, L. xanthocyana, Rhinocypha chaoi, R. hu-
meralis, R. monochroa, R. phantasma, R. sp. A, R. tincta amanda, R. t. retro-
grada, R. colorata (2, vgl. Abb. 48) 
                                                 
2 Die Angaben enthalten zusätzlich Beobachtungen zu den in Tabelle 8 enthaltenen, nicht repräsentativ 
bearbeiteten Arten, die nicht in Kapitel 3 beschrieben wurden. 
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Gruppe 3:  Eiablage submers in lebende oder abgestorbene pflanzliche Substan-
zen, häufig in kompakte Substrate (Stämme, starke Äste): 
• Libellago celebensis celebensis, L. c. orientalis, L. rufescens, Sclerocypha bi-
signata (3, vgl. Abb. 48) 
 
 
Abb. 48: Schematisierte Lage von Eiablageplätzen südostasiatischer Chlorocyphidae. 
Erklärung siehe Text  
Verschiedene Sonderfälle bilden die unter Gruppe 1 aufgeführten Arten. Die durch 
Disparocypha biedermanni genutzten Substrate waren bislang für Chlorocyphidae un-
bekannt. Sie entsprechen im Muster den auch durch die Edellibelle Heliaeschna filosty-
la Martin, 1907 genutzten Eiablageplätzen. Bemerkenswerter Weise konnte die Eiabla-
ge auch an in bis zu 3 m Entfernung vom Gewässer stehenden Bäumen beobachtet wer-
den, wobei nicht gesichert ist, dass die Larvenstadien trotz hoher Bodenfeuchte und 
geringer Deckung der Bodenvegetation das Gewässer aktiv erreichen konnten. Hypo-
thetisch wäre jedoch ein Transport mit abfließendem Regenwasser denkbar.  
Die Eiablage von R. sp. B und R. t. sagitta unterschied sich von den anderen Vertretern 
der Gattung durch die ausschließliche Nutzung von Plätzen an großen Stämmen weit 
oberhalb des Wasserspiegels. Derartige Substrate stehen in der Regel im Gewässer bzw. 
überspannen das Gewässer zwischen den Ufern und zeichnen sich durch eine langfristi-
ge Stabilität und ein sehr geringes Verdriftungsrisiko aus. Dies konnte durch eigene 
Beobachtungen belegt werden, wie Abb. 49 zeigt. Beide Rhinocypha-Taxa besiedelten 
 98 
Bachläufe auf kleinen Inseln, die nach kurzem Lauf direkt ins Meer mündeten. Bei 
Hochwasser verdriftete Gelege wurden dabei mit hoher Wahrscheinlichkeit direkt ins 
Meer gespült. Möglicherweise handelt es sich bei der Platzwahl um genetisch fixierte, 
auf Selektionsvorteile durch geringere Verdriftung bei Starkniederschlägen zurückzu-
führende Merkmale.  
 
     
Abb. 49: Rhinocypha sp. B - Im Wasser stehendes Totholz als Eiablagesubstrat auf Batudaka, 
Sg. Tanimpo. Links 1994, rechts 1999. 
Leider liegen keinerlei Kenntnisse zum Eiablageverhalten von R. t. sagitta auf dem 
„Festland“ von Neuguinea vor. Dass Eiablagen oberhalb des Wasserspiegels auch für 
andere Taxa zumindest eine mögliche Option bilden, belegen entsprechende Beobach-
tungen an R. humeralis (Palawan, Caramay, 23.2.1992). Entsprechende Beobachtungen 
führte bereits ORR (1996) für Borneo auf. In beiden Regionen wurde jedoch häufiger 
eine Eiablage an den „klassischen“ Plätzen des Typs 2 nachgewiesen (eigene Beobach-
tungen, Palawan sowie ORR 1996, Borneo).  
Die Eiablagesubstrate der Gruppe 2 sind bisher wiederholt für verschiedene südostasia-
tische (z. B. LIEFTINCK 1945/1947, ORR 1996, 2001, 2003) und afrikanische (ROBERT-
SON 1982a, b, LEMPERT 1988, RUDOLPH 1993) Chlorocyphidae beschrieben worden. 
Die überwiegende Mehrzahl der bisher untersuchten Taxa suchen zur Eiablage pflanzli-
che Substrate im Bereich der Wasseroberfläche auf. 
Eine ausschließlich submerse Eiablage (Gruppe 3) wurde bislang für Juwelenlibellen 
nicht beobachtet. Allerdings ist bekannt, dass die Weibchen der afrikanischen Taxa Pla-
tycypha caligata und C. fitzsimonsi regelmäßig zur submersen Eiablage übergehen, 
wenn sie außerhalb des Wassers zu stark durch Männchen bedrängt werden (RUDOLPH 
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1993). Da die Weibchen von Libellago c. celebensis, L. c. orientalis und L. rufescens an 
den in der Anzahl stark limitierten Eiablageplätzen starken Belästigungen durch die 
Männchen ausgesetzt waren (Männchen-Agglomerationen an günstigen Eiablagesub-
straten, vgl. Kapitel 3.3.4) und bei diesen Arten die Paarung nicht durch Balz, sondern 
durch sofortiges Ergreifen der Weibchen eingeleitet wurde, kann die submerse Eiablage 
mit einiger Wahrscheinlichkeit als Strategie zur Vermeidung von Störungen durch 
Männchen während der Eiablage interpretiert werden. Bemerkenswerter Weise trat die 
submerse Eiablage auch bei sehr geringen Individuendichten obligatorisch auf. Unter 
Berücksichtigung der sehr komplizierten Verbreitung und Untergliederung der Taxa des 
L. rufescens-Komplexes s. l. (vgl. VAN TOL 2007b) sollte bei zukünftigen Untersuchun-
gen speziell darauf geachtet werden, ob auch Populationen (Taxa) mit einem der Grup-
pe 2 entsprechenden Eiablageverhalten existieren. In einer Einzelbeobachtung konnte 
vollständig submerse Eiablage auch für Sclerocypha bisignata nachgewiesen werden 
(Zentralsulawesi, Sg. Malei am 1.8.1994). Über das Fortpflanzungsverhalten dieses Ta-
xons liegen bisher nahezu keine Erkenntnisse vor. Bemerkenswerter Weise konnten im 
Rahmen eigener faunistischer Erfassungen an vielen Gewässern keine oder nur sehr 
wenige Weibchen gefangen werden. Im eigenen Sammlungsmaterial stehen 16 Männ-
chen nur 4 Weibchen gegenüber, obwohl bewusst versucht wurde, in ausgeglichenem 
Geschlechterverhältnis zu sammeln. Auch im weiteren, durch VAN TOL (2007b) gesich-
teten Material ist das Geschlechterverhältnis mit 47 Männchen zu 16 Weibchen ähnlich 
unausgewogen. Diese Beobachtungen bilden ein weiteres Indiz für submerse Eiablage, 
da z. B. auch bei Libellago c. celebensis Weibchen überwiegend erst bei gezielter Suche 
an den submersen Eiablagesubstraten gefunden wurden, eine Methode, die bei Sclero-





3.4.2 Kommunikation über optische Signale in Droh- und Balzverhalten 
Die Männchen aller untersuchten Juwelenlibellen nutzten spezifische ritualisierte Flug-
stile zur visuellen Informationsübertragung sensu TEMBROCK (1971) im eng mit dem 
Fortpflanzungsverhalten verbundenen Drohverhalten gegenüber artgleichen, teilweise 
auch artfremden Männchen. In vielen Taxa ist ferner ein ritualisiertes Balzdisplay obli-
gater Bestandteil des Fortpflanzungsverhaltens. Bislang wurden das Vorkommen von 
ritualisierten Flugstilen für 20 südostasiatische Taxa beschrieben (FURTADO 1966, KA-
NO 1994, 2000, UEDA 1992, ORR 1995, 1996, 1999, 2002, 2003, 2005, MALKMUS 
2005). Im Rahmen der vorliegenden Arbeit konnte der Kenntnisstand zu 9 dieser Taxa 
erweitert werden. Für weitere 17 bearbeitete Taxa waren bislang noch keine entspre-
chenden Informationen verfügbar (vgl. Tabelle 37 im Anhang). 
„Kommunikation bei Tieren tritt auf, wenn ein Individuum ein speziell geformtes Sig-
nal einsetzt, um das Verhalten eines anderen zu beeinflussen“ (KREBS & DAVIES 1996). 
Der biokommunikative Signalempfang ist dabei aus der Bereitschaft zu einer speziell 
motivierten Informationsaufnahme abzuleiten (TEMBROCK 1992). Zur Evolution der 
Ritualisierung der Signalgestaltung existieren verschiedene Hypothesen, so die Verhin-
derung von Mehrdeutigkeit (CULLEN 1966). Ein weiteres Konzept umfasst das koevolu-
tive Spannungsfeld zwischen Manipulationskraft des Senders und „Zurückhaltung“ des 
Empfängers (KREBS & DAVIES 1996). Es setzt voraus, dass der Sender das Verhalten 
des Empfängers zu seinen Gunsten verändert oder manipuliert und es vorteilhaft für den 
Empfänger ist, dem Signal zu widerstehen. ZAHAVI (1979, 1987) stellt die Ritualisie-
rung und Verstärkung von Signalen in direkten Zusammenhang zur „Aufrichtigkeit“ der 
gesendeten Informationen. Die Selektion wirkt im Laufe der Evolution insbesondere bei 
Signalen, die Informationen über die Qualität des Senders liefern, dahingehend, dass 
unzuverlässige oder manipulierte Signale erkannt werden und sich nur solche Signale 
durchsetzen, die zuverlässige Indikatoren für Qualität bilden (KREBS & DAVIES 1996). 
Das Konzept von ZAHAVI (1979, 1987) beinhaltet die drei Merkmale, dass erstens die 
Signale zuverlässig sind, zweitens die Zuverlässigkeit durch die Kosten der Signalbil-
dung aufrecht erhalten wird und es drittens einen direkten Zusammenhang zwischen 
Bau des Signals und der signalisierten Qualität gibt. Als relevante Informationsgehalte 
im Fortpflanzungsverhalten der männlichen Juwelenlibellen gegenüber konspezifischen 
Partnern beider Geschlechter sind Artzugehörigkeit sowie Qualität und Kondition des 
Senders anzusehen. Gegenüber von Weibchen besitzt in vielen Taxa vermutlich auch 
die Ankündigung von Paarungsverhalten zur Stimulierung der Paarungsbereitschaft und 





Abb. 50: Hypothetische Informationsgehalte im Fortpflanzungsverhalten männlicher Chloro-
cyphidae gegenüber konspezifischen Partnern (Taxa mit Balzverhalten). 
Durch PAULSON (1981) wurden die anatomischen Modifikationen für das Display auf-
fälliger Färbungen u. a. am Beispiel einiger Juwelenlibellen diskutiert. Die analysierten 
Arten mit auffällig gefärbten Abdomina hatten die Möglichkeit, diese abzuflachen. Fer-
ner tendierten Arten mit auffälliger Flügelzeichnung zu breiteren Flügeln, als solche mit 
hyalinen Flügeln. Grundsätzlich werden diese Befunde bei allen im Rahmen der vorlie-
genden Arbeit untersuchten Taxa bestätigt. Der Flügelbau zeigte jedoch zusätzlich deut-
liche Bezüge zur Präsentationsform (vgl. Flügelabbildungen in Kapitel 3.1):  
• Arten mit hoher Bedeutung des frontalen Drohens mit synchroner Präsentation 
aller vier Flügel (Rhinocypha tincta-Komplex s. l., Aristocypha fenestrella) sind 
breitflügeliger als Arten mit überwiegend hochfrequent alternierendem Flügel-
schlag im Drohflug (Heliocypha, Disparocypha). Heliocypha fenestrata cornelii 
ist breitflügeliger als die anderen untersuchten Heliocypha-Taxa und zeigt auch 
einen stark erhöhten Anteil des Drohens mit synchronem Flügelschlag. 
• Werden bestimmte Flügelpaare längere Zeit unbeweglich präsentiert, so sind 
diese kürzer, an der Spitze stärker erweitert und an der Basis stärker verschmä-
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lert als das in dieser Displayform schlagende Flügelpaar (längere Hinterflügel 
der Libellago-Taxa, längere Vorderflügel bei Heliocypha perforata et biforata). 
Eine Analogie dazu zeigen die morphologisch und funktional verschiedenen 
Flügelpaare der Neurobasis-Taxa (vgl. Abb. 60). 
Alle bekannten afrotropischen Chlorocyphidae besitzen hyaline Flügel ohne gesteigerte 
Signalfunktion (PINHEY 1967, DIJKSTRA & CLAUSNITZER 2006). Die Morphologie der 
Flügelpaare dieser Taxa ist nur wenig differenziert (vgl. Flügelabbildungen in TARBO-
TON & TARBOTON 2005). 
Das Signalverhalten der Weibchen war überwiegend unspezifischer, als jenes der 
Männchen. In der Mehrzahl der Taxa zeichneten sich die Weibchen durch eine krypti-
sche Färbung aus, die möglicherweise neben dem Schutz vor Prädation auch ihre Ent-
deckung durch Männchen verzögern und damit zur Sicherung einer wenig gestörten 
Eiablage beitragen kann. Bemerkenswerter Weise gehören die langzeitterritorialen Taxa 
des Rhinocypha tincta-Komplexes s. l. zu den Ausnahmen unter den Juwelenlibellen, 
bei denen die Weibchen eine auffälligere Flügelzeichnung (opake, teilweise metallisch 
reflektierende Färbung mit besonders im Flug auffällig weißer Zeichnung der Flügel-
spitzen) zeigen. In diesen Taxa besitzt offensichtlich die Wahl der Weibchen zwischen 
den territorialen Männchen eine größere Bedeutung als die Wahl der Weibchen zwi-
schen verschiedenen Territorien. Balzfliegende Männchen signalisieren ihre Qualität 
den eintreffenden Weibchen durch Displayflüge und führen die Weibchen dabei in ihre 
Territorien (vgl. Kapitel 3.3.5 und 4). Für die Weibchen stellt es damit potenziell einen 
Vorteil dar, bei ihrem Eintreffen von den Männchen entdeckt zu werden und deren 
Balzdisplay auszulösen. Andererseits sind Weibchen, die sich für bestimmte Männchen 
und Territorien entschieden haben, am selben Tag nicht wieder paarungsbereit. Die o-
pake, metallisch reflektierende Flügelfärbung kann damit auch der Verstärkung der 
Abwehrsignale nicht paarungsbereiter Weibchen gegenüber fremder Männchen dienen 
(vgl. Abb. 44). 
Droh- und Balzverhalten waren bei allen untersuchten Taxa fast ausnahmslos strikt ge-
trennt. Eine der seltenen Ausnahmen zeigt Abb. 51. Zwei territoriale Nachbarn von Rhi-
nocypha monochroa flogen gleichzeitig ein Weibchen an, welches den Flussabschnitt 
zwischen ihren Territorien querte. Das Weibchen reagierte auf die Annäherung der bei-
den Männchen durch kurzes Drohen mit allen vier Flügeln (vgl. Abb. 44) und schnellem 
Weiterflug. Die beiden Männchen begannen bei der frontalen Begegnung mit Drohflü-





Abb. 51: Rhinocypha monochroa. 
Nach dem Vorbeiflug eines Weibchens kämpfen die 
Männchen etwa 5 s mit balzflugähnlich präsentierten 
Beinen (Sg. Pattunuang Asue, 12.1.1998) 
 
Durch ORR (1996) wurde die Verteilung verschiedener Typen von Ornamenten und 
deren vermutliche Funktion am Beispiel von 11 Arten Chlorocyphidae von Borneo dar-
gestellt. Dabei erwies sich, dass auffällige Färbungsmerkmale auch in unterschiedlicher 
Form im Displayverhalten eingesetzt werden. Diese Ergebnisse konnten für alle bislang 
untersuchten Taxa (vgl. Tabelle 37 im Anhang) bestätigt werden. Lediglich für die Ar-
ten des R. tincta-Komplexes s. l. ergab sich aus der Form der Präsentation während der 
Balzflüge keine offensichtliche Erklärung für die auffällige laterale Abdomenzeichnung 
aller Taxa. Ein möglicher Erklärungsansatz ist in Kapitel 4 dargestellt.  
Eine experimentelle Überprüfung der Bedeutung farbiger Ornamente im Droh- und 
Balzverhalten erfolgte bislang aber nur am Beispiel der Beinfärbung der afrikanischen 
Art Platycypha caligata. Die Männchen von P. caligata besitzen stark verbreiterte Tibi-
ae, die auf der Innenseite weiß und auf der Außenseite rot gefärbt sind. Beide unter-
schiedlich gefärbte Seiten werden im Drohflug präsentiert, die weißen Innenseiten zu-
sätzlich in einer spezifischen „wedelnden“ Präsentationsform im Balzflug (RUDOLPH 
(1992). Durch TELFORD et al. (1996) wurden aggressive Interaktionen und Paarungser-
folg von markierten Männchen zunächst über 5 Tage ungestört beobachtet und danach 
die Färbung der Tibiae eines Teiles der Tiere experimentell durch Farbauftrag zu roten 
Innenseiten und weißen Außenseiten umgekehrt. Die Tibiae von Tieren der Vergleichs-
gruppe wurden mit farblosem Lack überzogen. In den darauf folgenden 5 Beobach-
tungstagen konnten alle Kontrolltiere ihre Territorien aufrechterhalten und waren er-
folgreich in der Attraktion von Weibchen. Im Gegensatz dazu verloren alle Männchen 
mit manipulierter Färbung ihre Territorien und hatten keinen Paarungserfolg. Der Test 
belegte ferner, dass Territoriumsbesitz der Männchen allein nicht ausreichte, um einen 
Paarungserfolg zu sichern, da die Weibchen bei Balz der farblich veränderten Männ-
chen die Territorien verließen, während sich neue (nicht manipulierte) Residenten hier 
erfolgreich paaren konnten. Durch die gewählte Versuchsanordnung konnte jedoch 
nicht geklärt werden, welche einzelne Bedeutung die beiden Farben aufwiesen, d. h. ob 
beispielsweise der fehlende Paarungserfolg auf das Fehlen der weißen Färbung oder 
stärker auf die Präsentation der aggressiv belegten roten Färbung zurückzuführen war. 
An dieser Stelle knüpften die Versuche von JENNIONS (1998) an, der die weiße Innen-
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färbung der Tibiae dieser Art hinsichtlich Ausdehnung und Bilateralsymmetrie („fluctu-
ating asymmetry“) manipulierte. Überraschender Weise hatten diese Veränderungen 
keine signifikanten Auswirkungen auf die Paarungsrate von Territorieninhabern. Erst 
die vollständige Entfernung der weißen Färbung wirkte sich signifikant auf die Anwe-
senheit der Männchen aus. Der Autor schlussfolgert, dass diese Männchen möglicher-
weise nur in geringerem Maße in der Lage waren, Territorien zu übernehmen und zu 
verteidigen. Unabhängig von den Versuchsergebnissen ergab sich jedoch eine signifi-
kante positive Beziehung zwischen der natürlichen Ausdehnung der weißen Färbung 
zur durchschnittlichen Paarungsrate und Paarungsdauer von territorialen Männchen. 
Diese Befunde zeigen, dass die weiße Färbung der Tibiae zumindest unter den konkre-
ten Bedingungen nicht das entscheidende Selektionskriterium der Weibchen darstellte. 
Aus der Anzahl von insgesamt 237 markierten Männchen innerhalb von 43 Tagen an 
einem 80 m langen Gewässerabschnitt ergibt sich für die von JENNIONS (1998) unter-
suchte Population eine sehr hohe Abundanz. Die markierten Männchen wurden im Mit-
tel weniger als 2 Tage im Beobachtungszeitraum wiederbeobachtet und ihr Verhalten 
lediglich stichprobenhaft über 20 min/Fundtag dokumentiert. Die Ergebnisse lassen 
somit keine Aussagen zur Beeinflussung des lebenslangen Reproduktionserfolgs zu. 
Eine Beeinflussung des weiblichen Wahlverhaltens infolge der hohen Männchendichte 
und der beobachteten hohen Paarungshäufigkeit ist für die Untersuchung ebenso wenig 
auszuschließen, wie „kryptische“ Einflüsse der durch Jennions gewählten Markie-
rungsmethode durch farbige Punkte auf dem Thorax. Trotz dieser Einschränkungen 
zeigen die Ergebnisse, dass Rückschlüsse auf die Bedeutung der Signalfunktion von 
Ornamenten nicht allein aus der Form der Präsentation abgeleitet werden dürfen. Dies 
gilt umso mehr, als die Komplexität des Displayverhaltens dafür spricht, dass sich die 
Signale aus Merkmalskombinationen von (unterschiedlichen) Ornamenten und der 
Form der Präsentation (Displayform und konditionsabhängigen Merkmalen wie Flugfä-
higkeit) zusammensetzen. Bislang liegt für Juwelenlibellen noch kein ausreichendes 
Material für eine exakte Analyse des Kommunikationsverhaltens vor. Insbesondere feh-
len Filmaufnahmen in ausreichender zeitlicher Auflösung, die eine kinematische und 
zeitliche Analyse des Flugverhaltens erlauben, sowie Untersuchungen zu den Reflexi-
onseigenschaften im tatsächlich durch die Libellen wahrgenommenen Spektralbereich 
(inklusive Reflektionen im UV-Bereich).  
Die Frage nach Möglichkeiten zur Einbeziehung von Verhaltensmerkmalen als Indizien 
in die Lösung taxonomischer Fragestellungen bildete eine zentrale Motivation für die 
vorliegende Arbeit. Die Vielfalt spezifischer Formen von ritualisiertem Displayverhal-
ten (Kapitel 3.3) sowie die nur sehr geringe Differenzierung morphologischer Genital-
Merkmale (z. B. VAN TOL 2007b für Libellago und Sclerocypha auf Sulawesi bzw. ta-
xonomische Probleme innerhalb des R. tincta-Komplexes s. l.) können als Bestätigung 
für die hohe Bedeutung optischer Signale als ethologische Kohäsionspotenziale inner-
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halb der Fortpflanzungsgemeinschaften angesehen werden. Eindeutige Informationen 
zur Artzugehörigkeit sollten dabei wesentliche übertragene Informationsinhalte des 
intraspezifischen Displayverhaltens bilden (Abb. 50).  
Auf Grundlage der gewonnenen Ergebnisse ergeben sich verschiedene Möglichkeiten 
für die Nutzung der Kenntnisse zum Reproduktionsverhalten und der damit in Bezie-
hung stehenden ritualisierten Verhaltensweisen: 
(1) Nutzung evolutiv hinreichend stabiler Verhaltensmerkmale zur Rekonstruktion phy-
logenetischer Beziehungen, z. B. auf  Gattungsniveau. Nähere Angaben dazu beinhaltet 
Kapitel 3.4.3. 
(2) Nutzung spezifischer Displayformen als Hilfsmittel zur Diagnose evolutionärer Ar-
ten. So unterschieden sich alle auf Sulawesi untersuchten Rhinocypha-Taxa deutlich in 
den Flugbewegungen der Männchen während der Drohflüge (Kapitel 3.3.5). Diese 
Drohflüge besitzen vermutlich eine zusätzliche intraspezifische Signalfunktion für 
Weibchen (Kapitel 4). Auch im Balzdisplay bestanden deutliche Unterschiede zwischen 
den untersuchten Rhinocypha-Taxa, z. B. in der Form der Präsentation der Beine und 
des Abdomens (Abb. 46). Zusätzliche quantitative Unterschiede in der Flugbewegung, 
wie sie durch ANDERS & RÜPPELL (1997) mittels Zeitlupenaufnahmen für europäische 
Calopteryx-Taxa nachgewiesen wurden, sind zu erwarten. Diese Signale sind mit hoher 
Wahrscheinlichkeit von wesentlicher Bedeutung für die Partnerwahl der Weibchen die-
ser Taxa während des Balzdisplays (Abb. 43). Hypothetisch können Veränderungen im 
genetisch fixierten Displayverhalten damit neue, evolutiv wirksame Kohäsionsmecha-
nismen hervorbringen.  
(3) Die Kenntnis des genetisch fixierten Displayverhaltens rechtfertigt die Einbeziehung 
von Färbungsmerkmalen mit Signalfunktion in die Artdiagnostik und die Suche nach 
Autapomorphien. Beispielsweise stehen bestimmte Flügelmerkmale (Flügelumriss und 
Zonierung/Ausbildung der reflektierenden Bereiche) der untersuchten Taxa des R. tinc-
ta-Komplexes s. l. in direktem Zusammenhang zum Displayverhalten und werden unter 
Bezug auf die im Rahmen der vorliegenden Untersuchungen gewonnenen Erkenntnisse 
eine hohe Bedeutung für die gegenwärtig in Vorbereitung befindliche Revision des R. 
tincta-Komplexes durch J. van Tol und den Autor erlangen. Diese Merkmale wurden 
bisher vollständig vernachlässigt, nicht zuletzt, da sie an dem üblicherweise mit geöff-
neten Flügeln präparierten Sammlungsmaterial nur schwer erkennbar waren. So sah RIS 
(1916) in der unterschiedlichen Ausbildung der Schillerfärbung der Flügel lediglich 
Auswirkungen der „Flüssigkeiten, die beim Töten oder Konservieren mit den Flügeln in 
Berührung kommen“. 
Durch zukünftigen Kenntniszuwachs zur Nutzung optischer Signale im Reproduktions-
verhalten der Juwelenlibellen sind wesentliche weitere Indizien für taxonomische und 
phylogenetische Analysen zu erwarten. So liegen bisher nur für etwa die Hälfte der be-
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schriebenen Gattungen und weniger als ein Viertel der bekannten Taxa wenigstens erste 
Informationen zum Verhalten vor. Erst durch eine Zeitanalyse hochfrequenter Flugstile 
auf Grundlage geeigneter Zeitlupenaufnahmen wird es möglich sein, auch quantitative 
Unterschiede nachzuweisen. So waren beispielsweise während der direkten Beobach-
tung Unterschiede im Drohflugverhalten der untersuchten Disparocypha-Populationen 
aus dem Poso- und Matano-See-Gebiet „offensichtlich“, sind aber auf Grundlage der 
vorliegenden Videoaufnahmen nur unzureichend nachzuvollziehen.  
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3.4.3 Fortpflanzungssysteme und phylogenetische Beziehungen  
Alle untersuchten Juwelenlibellen zeigten ressourcenbasierte Fortpflanzungssysteme 
sensu CONRAD & PRITCHARD (1992). Für eine Einstufung in die durch diese Autoren 
vorgeschlagene Klassifikation entsprechend Abb. 4 ist entscheidend, ob die Männchen 
in der Lage sind, den Zugang zu den Eiablageplätzen als wesentliche Ressourcen voll-
ständig zu kontrollieren oder nicht. Von einer (weitestgehend) vollständigen Kontrolle 
der verfügbaren Eiablageplätze kann auf Grundlage der gewonnenen Daten lediglich bei 
den Taxa des Libellago rufescens-Komplexes von Sulawesi (L. rufescens, L, c. cele-
bensis, L. c. orientalis, vgl. Kapitel 3.3.4) ausgegangen werden. Die Weibchen trafen in 
allen beobachteten Fällen an den potenziellen Eiablageplätzen auf Männchen und be-
gannen die Eiablage grundsätzlich nach einer Paarung. Ausnahmen von diesem Verhal-
ten, d. h. Beginn der Eiablage ohne vorherige Paarung, sind zwar theoretisch unter ge-
ringer Abundanz in weniger geeigneten Fließgewässerabschnitten denkbar, konnten 
aber in keinem Fall nachgewiesen werden. Eine mögliche Ursache dafür bildete die 
starke Präferenz zu größeren Baumstämmen als Eiablageplätzen. Diese selten anzutref-
fenden Ressourcen wurden aber auch unter Bedingungen einer niedrigen Abundanz 
durch die anwesenden Männchen vollständig kontrolliert. Die genannten Libellago-
Taxa wären damit gemäß des durch CONRAD & PRITCHARD (1992) formulierten Schlüs-
sels (Abb. 4) dem System „Resource Control“ (Ressourcenkontrolle) zuzuordnen. Die 
Autoren beschreiben dieses System jedoch als Strategie von Arten mit extrem mobilen 
Männchen und einer sehr kurzen Paarungsdauer. Territoriale Männchen können den 
Zugang der Weibchen zu den Eiablageplätzen vollständig kontrollieren, ersetzen wäh-
rend der Kopulation jedoch nur einen Teil des Vorgängerspermas und bewachen die 
Weibchen kontaktlos aber intensiv während der Eiablage. Gemäß des Prinzips „last-in 
first-out“ wird auch bei stark eingeschränktem Samenersatz ein Großteil der Eier durch 
Spermien des letzten Partners befruchtet (SIVA-JOTHY 1988, MARTENS 1999), ohne dass 
das Männchen infolge langer Paarungszeit sein Territorium verliert oder weitere Paa-
rungsmöglichkeiten verpasst. Dieses System wurde bislang überwiegend für Segellibel-
len nachgewiesen und stellt für diese meist nur eine der möglichen Strategien dar. So 
paarten sich territoriale Männchen von Orthetrum cancellatum teilweise nur ca. 15 s im 
Fluge und ersetzten dabei etwa 10-15 % des Vorgängerspermas, während nicht territori-
ale Artgenossen sich 15-20 Minuten abseits des Gewässers paarten und dabei das Vor-
gängersperma nahezu vollständig entfernen konnten (SIVA-JOTHY 1987). Inhaltlich ent-
sprechen beide für Libellulidae beschriebene Paarungsstrategien nicht dem beobachte-
ten Fortpflanzungsverhalten der oben genannten Libellago-Taxa.      
Eine Abschätzung, inwieweit die Männchen der anderen untersuchten Taxa fähig wa-
ren, den Zugang der Weibchen zu den Eiablageplätzen zu limitieren, erweist sich als 
schwierig. Die Männchen von Disparocypha biedermanni konnten ausnahmslos nur 
einen geringen Anteil an besonders attraktiven Eiablageplätzen kontrollieren, da die 
Weibchen teilweise auch bemooste Baumstämme außerhalb des Gewässers zur Eiablage 
nutzten (vgl. Kapitel 3.3.2). Da in keinem Fall territoriale Männchen an derartigen Plät-
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zen beobachtet werden konnten, entsprachen außerhalb des Fließgewässers befindliche 
Objekte offensichtlich nicht dem Habitatschema der Männchen. Nach CONRAD & PRIT-
CHARD (1992) kann D. biedermanni damit dem System „Resource Limitation“ (Res-
sourcenlimitierung) zugeordnet werden. Andererseits kontrollieren die Männchen bei 
höherer Abundanz die Mehrzahl der hochwertigen Eiablageplätze in günstiger Expositi-
on zum Gewässer. Es ist zu vermuten, dass die aus an derartigen Plätzen abgelegten 
Eiern schlüpfenden Larven verlustärmer das Gewässer erreichen. Die Weibchen sollten 
damit im Interesse eines hohen Reproduktionserfolges zumindest einen Teil der Eier an 
diesen, überwiegend durch Männchen kontrollierten Plätzen ablegen.  
Bei den untersuchten Aristocypha- und Heliocypha-Taxa sowie Libellago stigmatizans 
et semiopaca monopolisierten die Männchen ebenfalls vorzugsweise besonders attrakti-
ve Eiablageplätze. An H. perforata limbata wurde beispielhaft nachgewiesen, dass die 
Männchen damit nur einen Teil der verfügbaren Ressourcen kontrollieren konnten (vgl. 
Kapitel 4.4). Andererseits reduzierte sich die Anzahl der tatsächlich durch die Weibchen 
genutzten Plätze infolge der Tendenz der Weibchen zur Gruppeneiablage, was dazu 
führte, dass schließlich an allen Plätzen mit eilegenden Weibchen auch territoriale 
Männchen anzutreffen waren. Zusätzlich wird die Einstufung aufgrund der Tatsache 
erschwert, dass sich die eilegenden Weibchen besonders bei Anwesenheit mehrerer 
Weibchen nicht zwangsläufig mit dem territorialen Männchen paarten. Trotz dieser dar-
gestellten Schwierigkeiten kommt das Fortpflanzungsverhalten der Taxa dieser Gruppe 
dem durch CONRAD & PRITCHARD (1992) formulierten System „Resource Limitation“ 
(Ressourcenlimitierung) sehr nahe. 
Eine weitere, aufgrund von Verhaltensähnlichkeiten gut abgrenzbare Gruppe bilden die 
auf Sulawesi und Neuguinea sowie Batanta untersuchten Rhinocypha-Taxa. Auch die 
Männchen dieser Taxa konnten nur einen geringen Anteil der verfügbaren potenziellen 
Eiablageplätze kontrollieren (Kapitel 4.4). Die Weibchen begannen jedoch nur an durch 
Männchen besetzten bzw. verteidigten Plätzen mit der Eiablage. Vor Beginn der tägli-
chen Eiablage paarten sich alle Weibchen mit den Territoriumsinhabern, waren aber 
während der Eiablage, z. B. bei Residentenwechsel, nicht mehr paarungsbereit (vgl. 
Kapitel 3.3.5 und 4.4). Die Taxa dieser Gruppe unterscheiden sich damit im Fortpflan-
zungsverhalten und der Bedeutung der Partnerwahl der Weibchen deutlich von der vor-
genannten Gruppe. Sie wären nach CONRAD & PRITCHARD (1992) jedoch ebenso dem 
System „Resource Limitation“ (Ressourcenlimitierung) zuzuordnen, wie das im Eiabla-
geverhalten der Weibchen abweichende Taxon R. sp. B von Batudaka (Togian-Inseln).  
CONRAD & PRITCHARD (1992) betonen als Charakteristika dieses Paarungssystems eine 
mögliche Bedeutung der weiblichen Partnerwahl, die zu einer starken sexuellen Selekti-
on hinsichtlich der Präsentation morphologischer Merkmale oder Verhaltensweisen füh-
ren kann. Die entsprechenden Signale können sowohl inter- als auch intrasexuelle Funk-
tionen als Selektionskriterien aufweisen (THORNHILL & ALCOCK 1983). Das Weibchen 
wählt dabei den Partner auf Grundlage seiner genetischen bzw. konditionellen Qualität 
oder der Qualität des durch ihn besetzten Territoriums bzw. einer Kombination daraus 
(BORGIA 1979, CONRAD & PRITCHARD 1992, SIVA-JOTHY 1999, 2000). Für das System 
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der Ressourcenlimitierung nutzende Arten wurden aber auch alternative Strategien 
nachgewiesen, in denen Weibchen ein genetisch oder konditionell hochwertiges, nicht-
territoriales Männchen akzeptierten und entweder unbewacht Eier ablegten oder sich in 
bewachte Territorien einschlichen (vgl. WAAGE 1979a, b, HILFERT & RÜPPELL 1997). 
In der weiterentwickelten Klassifikation von CORBET (1999) entsprechen alle unter-
suchten Taxa dem Typ “Long copulation“ (Lange Paarung, vgl. Tabelle 2). Der Autor 
betont, dass dieses System nahezu äquivalent zu dem durch CONRAD & PRITCHARD 
(1992) beschriebenen System der Ressourcenlimitierung sei und weist explizit darauf 
hin, dass alle Familien, die ein Balzdisplay zeigen, dieses System nutzen. CORBET 
(1999) sieht darin eine mögliche Unterstützung der Hypothese, dass das weibliche inter- 
und intrasexuelle Wahlverhalten eine starke selektive Kraft für das Auftreten von Balz 
darstellt. FINCKE et al. (1997) bezeichnen die Rolle der Weibchen als Determinante für 
die Fortpflanzungsmuster der Libellen.  
Die im Rahmen der vorliegenden Untersuchungen gewonnenen Daten zum Fortpflan-
zungsverhalten von Juwelenlibellen lassen sich damit insgesamt nur eingeschränkt den 
bislang publizierten Fortpflanzungssystemen zuordnen. Gleichzeitig besteht bei Nut-
zung dieser Systeme keine Möglichkeit zur Gruppierung der Arten auf Grundlage der 
teilweise deutlichen Verhaltensunterschiede. Im Folgenden wird eine neue, detailliertere 
Klassifikation vorgeschlagen, wobei die vier formulierten Fortpflanzungssysteme als 
Subsysteme zum System „Long copulation“ (CORBET 1999) aufgefasst werden können. 
Das Fortpflanzungsverhalten aller Arten bewegte sich im Spannungsfeld zwischen teil-
weise konkurrierenden Zielen von Männchen und Weibchen (vgl. Abb. 52).  
 
 
Abb. 52: Theoretische geschlechtsspezifische Ziele zur Optimierung des Reproduktionserfolges 
territorialer Männchen und fortpflanzungsbereiter Weibchen.   
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Aus den in den Kapiteln 3.3, 4.4 und 5.3 dargestellten Ergebnissen kann geschlussfol-
gert werden, dass das Wahlverhalten der Weibchen in starkem Maße das Verhalten der 
Männchen beeinflusst. Zentrale Aspekte bilden dabei folgende Fragen: 
• Sind die Weibchen an Ressourcen gebunden, die durch die Männchen voll-
ständig kontrolliert werden können?  
Die Weibchen von Libellago rufescens und L. celebensis nutzten zur Eiablage 
sehr selten vorkommende Substrate (vgl. Kapitel 3.3.4), die vollständig durch 
die Männchen kontrolliert wurden. Infolge der geringen Anzahl dieser Objekte 
waren einzelne Männchen nicht in der Lage, diese zu monopolisieren, so dass 
sich Aggregationen „wartender“ Männchen bildeten. Die Weibchen konnten die 
Plätze nur dann aufsuchen, wenn sie nach einer Paarung im Tandemflug durch 
ein Männchen bewacht und während des Untertauchens verteidigt wurden. Im 
anderen Extrem nutzen die Weibchen von Disparocypha biedermanni zu einem 
hohen Anteil Eiablageplätze, die nicht den Anforderungen der Männchen zur 
Etablierung eines Territoriums entsprachen (vgl. Kapitel 3.3.2). 
• Wählen die Weibchen primär den Platz oder das Männchen?  
Die Weibchen der untersuchten Taxa der Gattungen Aristocypha, Heliocypha 
und Libellago (außer L. rufescens/celebensis-Gruppe) bildeten Aggregationen an 
bestimmten Eiablageplätzen, wobei beispielhaft belegt werden konnte, dass vor-
dergründig Eigenschaften des Platzes diese Wahl beeinflussten (Kapitel 5). Die-
ses Verhalten bewirkte eine höhere Attraktivität dieser Territorien für die Männ-
chen und erhöhte die Konkurrenz um diese Plätze. Residenten stark umkämpfter 
Territorien mit vielen Weibchen mussten eine hinreichende Kondition besitzen, 
um diese zu verteidigen. Zusätzlich besaßen die Weibchen eine weitere, direkte 
Möglichkeit zur Partnerwahl während der Balz. Im Unterschied dazu wurde die 
Partnerwahl von Weibchen der Rhinocypha*-Taxa vermutlich stärker durch die 
Eigenschaften der Residenten beeinflusst (Kapitel 3.3.5 und 4). Die Inbesitz-
nahme und Verteidigung bestimmter, besonders attraktiver Territorien bildete 
damit für die Männchen keine effektive Strategie zur Erhöhung des Paarungser-
folges. 
• Sind die Weibchen mehrfach an einem Tag paarungsbereit? 
Die bereits eilegenden Weibchen der Rhinocypha*-Taxa waren nach einem Re-
sidentenwechsel nicht erneut paarungsbereit. Im Unterschied zu den Taxa der 
Gattungen Aristocypha, Heliocypha und Libellago (außer L. rufes-
cens/celebensis-Gruppe) war damit die Übernahme eines Territoriums mit eile-
genden Weibchen für den neuen Residenten nicht per se mit hohen Paarungs-
chancen verbunden. 
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• Wie effektiv ist das Abwehrverhalten der Weibchen zur Vermeidung von 
unerwünschten Paarungen bzw. Paarungsversuchen? 
Die Effektivität des weiblichen Abwehrverhaltens beeinflusst die Möglichkeiten 
der Weibchen zur Partnerwahl. Bei allen Taxa mit Balzdisplay der Männchen 
konnten die Weibchen eine Paarung vermeiden. Besonders ausgeprägt war das 
Wahlverhalten der Rhinocypha*-Taxa, bei denen die Paarung nach Balz und 
Präsentation des potenziellen Eiablageplatzes außerhalb der Territorien der 
Männchen erfolgte (vgl. Abb. 43). Die Weibchen der Taxa mit Aggregations-
verhalten am Eiablageplatz konnten möglicherweise die Balz durch ihr Verhal-
ten provozieren oder vermeiden. Die Männchen umwarben gezielt einzelne 
Weibchen bzw. Individuen am Rande der Gruppe, insbesondere, wenn diese 
kurz aufflogen oder mehrfach den Platz wechselten. Dagegen blieben unverpaar-
te Weibchen, die unauffällig innerhalb der Gruppe Eier ablegten, meist „uner-
kannt“. Offensichtlich sehr eingeschränkt war die Weibchenwahl bei Libellago 
c. celebensis. Die Männchen ergriffen die Weibchen ohne Balz, ein Selektions-
kriterium bildete dabei nur die Fitness und „Aufmerksamkeit“ des Männchens. 
Jedes Ergreifen durch ein Männchen führte zur Paarung, im Unterschied zu den 
nahe verwandten Taxa L. c. orientalis und L. rufescens, deren Weibchen durch 
passives Verhalten eine Paarung vermeiden konnten.  
• Besitzt kryptisches Wahlverhalten der Weibchen eine Bedeutung? Führt 
eine erfolgreiche Paarung zur Befruchtung von Eiern? 
Über ein mögliches kryptisches Wahlverhalten der Weibchen und Spermienkon-
kurrenz liegen bislang keine Erkenntnisse vor. Die Männchen aller Arten mit 
Balzverhalten versuchten die Weibchen durch erneute Balz und Präsentation des 
Eiablageplatzes nach der Kopulation innerhalb ihrer Territorien zu binden. 
CÓRDOBA AGUILAR & CORDERO RIVERA (2005) vermuten, dass dieses Verhalten 
die Weibchen zur Nutzung der übertragenen Spermien veranlassen soll. Die 
Wahlmöglichkeit einer erneuten Paarung bestand für alle untersuchten Taxa. 
Selbst Weibchen von L. c. celebensis (s. o.) begannen teilweise nach dem Abset-
zen durch das Männchen nicht mit der Eiablage, sondern verließen das Wasser 
und paarten sich mit einem anderen Männchen (vgl. Kapitel 3.3.4). 
* Rhinocypha-Taxa: monochroa, phantasma, sp. A, sp. B, tincta ssp. (R. tincta-
Komplex s. l.) 
Aus den Ergebnissen der vorliegenden Untersuchungen ergaben sich vier deutlich zu 
unterscheidende Paarungssysteme (vgl. Abb. 53).  
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Abb. 53: Schlüssel zur Unterscheidung der verschiedenen Typen von Fortpflanzungssystemen 
südostasiatischer Juwelenlibellen auf Grundlage des Männchenverhaltens.   
Die einzelnen Systeme wurden dabei von folgenden Taxa genutzt: 
Männchen-Aggregationen: Libellago rufescens, L. c. celebensis, L. c. orientalis, ver-
mutlich: Sclerocypha bisignata 
Kurzzeit-Territorialität: Aristocypha fenestrella, Heliocypha biforata, H. fenestrata 
cornelii, H. p. perforata, H. p. limbata, Libellago semiopaca, L. stigmatizans, vermut-
lich: weitere Libellago-Taxa (aurantiaca, lineata, xanthocyana), Rhinocypha chaoi 
Langzeit-Territorialität: Rhinocypha monochroa, R. phantasma, R. sp. A, R. sp. B, R. 
tincta ssp., vermutlich: R. colorata, R. humeralis 
Schwache Kontrolle: Disparocypha biedermanni  
Zu allen anderen in Tabelle 8 aufgeführten Taxa liegen keine hinreichenden Daten für 
eine Einstufung vor. Alle intensiv untersuchten Taxa waren in ihrem Verhalten eindeu-
tig einem der Systeme zuzuordnen, auch wenn Populationen unter unterschiedlichen 
Bedingungen untersucht wurden. Dennoch ist eine alternative Nutzung anderer Systeme 
unter deutlich abweichenden äußeren Faktoren theoretisch vorstellbar. Ähnlich wie bei 
Prachtlibellen (z. B. HILFERT-RÜPPELL 2004) sind abweichende Paarungstaktiken wohl 
am wahrscheinlichsten bei stark abweichenden Männchendichten zu erwarten. 
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Abb. 54: Charakteristik geschlechtsspezifischer Verhaltensmerkmale der vier beschriebenen 
Fortpflanzungssysteme.   
Eine orientierende Übersicht zu geschlechtsspezifischen Verhaltensmerkmalen inner-
halb der vier Systeme gibt Abb. 54. Diese basiert auf den vorliegenden Ergebnissen 
zum „normalen“ Verhalten der einzelnen Taxa unter den im Rahmen der vorliegenden 
Untersuchungen angetroffenen Bedingungen. Eine Trennung zwischen den Systemen 
Langzeit- und Kurzzeitterritorialität kann formale Schwierigkeiten bereiten, wenn sie 
ausschließlich auf die Platztreue der Männchen reduziert wird. Auch Männchen kurz-
zeitterritorialer Arten zeigten längerfristige Platztreue, wenn die Konkurrenzsituation 
dies ermöglichte und die besetzten Territorien durch Weibchen bevorzugt wurden (vgl. 
auch Ergebnisse von ORR 1996). Wesentliche, leicht erkennbare Merkmale des lang-
zeitterritorialen Verhaltens lagen im Weibchenverhalten, besonders im fehlenden Ag-
gregationsverhalten bei der Eiablage und in fehlender erneuter Paarungsbereitschaft 
nach einem Residentenwechsel. Ferner besetzten und verteidigten die Männchen lang-
zeitterritorialer Taxa Territorien auch bei tageweise fehlendem Paarungserfolg durch-
gängig. Weitere Details zum Verständnis der Trennung beider Systeme werden in Kapi-
tel 4 am Beispiel von 3 langzeitterritorialen Rhinocypha-Taxa und der kurzzeitterritoria-
len Heliocypha perforata limbata dargestellt und diskutiert. 
Im Mittelpunkt der vergleichenden Untersuchungen stand die Fragestellung, ob die 
Spezifika im Fortpflanzungsverhalten Hinweise zur Beantwortung taxonomisch rele-
vanter Fragestellungen geben können. Zur Klassifizierung der Ergebnisse erfolgte zu-
nächst eine Clusteranalyse auf Grundlagen von Ähnlichkeiten in Verhaltensmerkmalen. 
Einbezogen wurden dabei die in Tabelle 29 aufgeführten Verhaltenselemente. 
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 Tabelle 29: Verhaltensmerkmale, die der Clusteranalyse in Abb. 55 einbezogen wurden.   
Drohflug der Männchen: 
- frontales Drohen mit 4 Flügeln im synchronen Schlag 
- Drohen mit hochfrequentem alternierenden Schlag 
- Unterfliegen mit spezieller Präsentation der Hinterflügel 
- Libellago-Drohen mit unbeweglich präsentierten Vorderflügeln 
- Drohen mit Präsentation der Beine 
Spezifika in Territorialität und Balzverhalten der Männchen: 
- Männchen verhalten sich langzeitterritorial 
- keine Balz 
- Balz mit Präsentation aller Beinpaare 
- Paarung beginnt am Eiablageplatz 
- Tandemflug zum Eiablageplatz (partielles contact guarding) 
- Paarung beginnt überwiegend am Eiablageplatz 
Spezifika im Weibchenverhalten: 
- Weibchen-Aggregationen am Eiablageplatz 
- Mehrfachpaarungen der Weibchen am Tag Regel 
- abweichende Eiablage: submers 
- abweichende Eiablage: starkes Totholz weit oberhalb Wasserlinie 
- abweichende Eiablage: entfernt vom Wasser 
 
Die entsprechende Datenmatrix findet sich in Tabelle 38 (Anhang). In die Analyse wur-
den insgesamt 19 der untersuchten Taxa einbezogen, für die hinreichende Kenntnisse 
vorlagen. Eine Einbeziehung weiterer südostasiatischer Taxa auf Grundlage von Litera-
turdaten (z. B. FURTADO 1966, KANO 1994, 2000, UEDA 1992, ORR 1996, 1999, 2002, 
2003) war infolge fehlender Einzeldaten bislang nicht möglich. Als Ergänzung (Außen-
gruppe)  konnten die notwendigen Daten für die beiden afrikanischen Arten Platycypha 
caligata und P. fitzsimonsi durch Auswertung folgender Datengrundlagen gewonnen 
werden: Filmaufnahmen (RUDOLPH 1992, 1993), Publikationen (POULTON 1928, RO-
BERTSON 1982a, b, MARTENS & REHFELDT 1989, REHFELDT 1989, TELFORD et al. 1996, 
JENNIONS 1998), eigene, anekdotische Beobachtungen an P. caligata (Kenia: Tsavo NP, 
Mzima Springs, ca. 2°55' S, 38°00' E: 15.7.1995; Maasai Mara, Mara river, Mara Buffa-
lo Camp, ca. 1°10' S, 35°04' E: 20-27.9.2002; Namibia: Okavango, Popa-Falls, 
18°07'23" S, 21°34'55" E: 24.4.2007) sowie ergänzende persönliche Informationen 





Ari fen   Aristocypha fenestrella 
Dis bie  Disparocypha biedermanni 
Hel bif  Heliocypha biforata 
Hel fen  Heliocypha fenestrata 
Hel per  Heliocypha perforata limbata 
Lib c cel  Libellago celebensis celebensis 
Lib c ori  Libellago ccelebensis orientalis 
Lib ruf  Libellago rufescens 
Lib sem  Libellago semiopaca 
Lib sti   Libellago stigmatizans 
Pla cal  Platycypha caligata 
Pla fit   Platycypha fitzsimonsi 
Rhi mon   Rhinocypha monochroa 
Rhi pha   Rhinocypha phantasma 
Rhi sp A   Rhinocypha sp. A 
Rhi sp B   Rhinocypha sp. B 
Rhi ama   Rhinocypha tincta amanda 
Rhi ret   Rhinocypha tincta retrograda 
Rhi sag   Rhinocypha tincta sagitta  
Abb. 55: Dendrogramm der Clusteranalyse nach Ähnlichkeit von Verhaltensmerkmalen. 
Basierend auf Tabelle 29 (Nearest Neighbour Method, Squared Euclidean). Daten vgl. Anhang 
Tabelle 38; Gruppen: A Kurzzeit-Territorialität, B Langzeit-Territorialität, C Männchen-
Aggregationen, D afrikanische Platycypha-Arten, E Schwache Kontrolle   
Im Ergebnis der Analyse ergibt sich das in Abb. 55 dargestellte Dendrogramm, welches 
deutlich die unterschiedlichen Fortpflanzungssysteme widerspiegelt. Cluster A umfasst 
alle Arten, die dem System Kurzzeit-Territorialität zugeordnet wurden, wobei eine deut-
liche Distanz zwischen den Heliocypha- und Aristocypha-Taxa einerseits und den bei-
den Libellago-Taxa andererseits besteht. Diese Anordnung kann als Überlagerung aus 
verwandtschaftlicher Distanz und Nutzung desselben Fortpflanzungssystems interpre-
tiert werden, wobei insbesondere die unterschiedlichen Displayflugtypen im Drohflug-
verhalten der Männchen für die Trennung verantwortlich sind. 
Bemerkenswert ist ferner, dass die langzeitterritorialen Rhinocypha-Taxa ein sehr kom-
paktes Cluster (B) bilden. Aus diesem sondern sich die beiden Inselformen Rhinocypha 
sp. B von Batudaka und R. sagitta von Batanta aufgrund des abweichenden Weibchen-
verhaltens ab.  
Die Libellago-Taxa des L. rufescens-Komplexes von Sulawesi bilden ein eigenes 
Cluster (C) in deutlicher Distanz zu den kurzzeitterritorialen Taxa der Gattung (in A). 
Hervorgerufen wird diese Trennung durch das deutlich abweichende Fortpflanzungs-
verhalten in beiden Geschlechtern. 
Die beiden afrikanischen Platycypha-Arten (D) weisen vermutlich die relativ größte 
verwandtschaftliche Distanz zu allen betrachteten südostasiatischen Taxa auf. Da die 
Männchen beider Taxa klarflügelig sind, besitzt die Flügelbewegung vermutlich keine 
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direkte Funktion im Signalverhalten. Neben der Abdominalfärbung besitzen die stark 
verbreiterten und innen auffällig weiß gefärbten Tibiae eine zentrale Funktion im Balz- 
und Drohverhalten (3.4.2). Ihr Fortpflanzungsverhalten ähnelt stärker dem der Prachtli-
bellen gemäßigter Breiten (vgl. Kapitel 1) und entspricht damit sehr gut der durch CON-
RAD & PRITCHARD (1992) für das System der Ressourcenlimitierung gegebenen Charak-
teristik.   
Disparocypha biedermanni ordnet sich aufgrund des stark abweichenden Fortpflan-
zungsverhaltens mit deutlicher Distanz (E) zu allen anderen untersuchten Taxa ein. 
Die Clusteranalyse über ein breites Spektrum markanter Verhaltensmerkmale bestätigt 
damit die bereits im Ergebnis der Verhaltensbeobachtungen (vgl. Kapitel 3.3) subjektiv 
deutlich gewordene Gruppierung der Taxa in einzelne Fortpflanzungssysteme. Für e-
ventuelle Rückschlüsse auf phylogenetische Beziehungen eigenen sich jedoch nur sol-
che Merkmale, für die grundsätzlich eine langfristige relative Stabilität unabhängig von 
der direkten Einflussnahme bestimmter Umweltparameter anzunehmen ist. Von beson-
derer Bedeutung sind dabei Signale, die direkt oder indirekt der Arterkennung dienen 
und damit grundsätzlich im Interesse aller reproduktiv gestimmten Individuen liegen 
(z. B. WICKLER 1976, ANDERS & RÜPPELL 1997, SEARCY & NOWICKI 2005). Nahe ver-
wandte Arten sind nach FRANCK (1985) in ihrem Verhaltensinventar qualitativ kaum 
verschieden. Unterschiede zeigen sich hier besonders in quantitativ messbaren Eigen-
schaften, wie „Häufigkeit, Dauer, Aufeinanderfolge und Form der Erbkoordinationen“ 
(FRANCK 1985). Für eine Analyse zu phylogenetischen Beziehungen werden von den 
erhobenen Parametern das Auftreten von bzw. die Spezialisierung zu bestimmten Flug-
typen sowie die spezifische Nutzung (Balz und/oder Drohen) von Signalen durch Prä-
sentation der Beine als geeignete, evolutiv hinreichend stabile Merkmale angesehen. 
Geografische und ökotypische Variabilität sensu TEMBROCK (1992) überlagert diese 
Verhaltensweisen nicht grundsätzlich und es ist anzunehmen, dass die stammesge-
schichtliche Entwicklung nur langsam erfolgte, da sprunghafte Veränderungen die In-
formationsübertragung gefährden würden (SEARCY & NOWICKI 2005).  
Für gleichartige Flugstile im Displayflug ist eine Homologie sehr wahrscheinlich, da die 
wichtigsten Homologiekriterien nach TEMBROCK (1992) erfüllt werden. Dies betrifft 
sowohl die Übereinstimmung in Sondermerkmalen (z. B. spezifische Ausbildung der 
Ornamentik von Körper und Flügeln), die Lage (z. B. die zeitliche Lage bestimmter 
Displaytypen in eskalierten Drohflügen bzw. im Balzflug) als auch auftretende Über-
gangsformen zwischen Verhaltensweisen, die mit morphologischen Anpassungen ein-
hergehen (z. B. unterschiedliche anteilige Nutzung bestimmter Drohflugtypen zwischen 
Rhinocypha, Heliocypha und Aristocypha). Die Annahme einer Homologie für die Nut-
zung der Beine im Displayverhalten wird besonders durch die gleichartige Nutzung im 
Balzverhalten gestützt, die für Libellen einzigartig ist. ORR (1996) vermutet, dass die 
 117
Einbeziehung der Beine in das Display ein frühes Merkmal der Chlorocyphidae in der 
möglichen Evolution von Ornamenten und Display bei Balz und agonistischen Interak-
tionen darstellt. Eine morphologische Analogie zur Verbreiterung der Tibiae mit Signal-
färbung besteht jedoch zur Morphologie einiger Platycnemidinae (MARTENS 1996), 
d. h. entsprechende Ornamente entwickelten sich mindestens zweifach unabhängig  in-
nerhalb der Libellen. Diese Arten setzten die Beine jedoch ausschließlich in einfacher 
Form im aggressiven Drohverhalten zwischen den Männchen ein.  
Auf der theoretischen Grundlage der Phylogenetischen Systematik nach HENNIG (1950), 
AX (1984), SUDHAUS & REHFELD (1992) und WÄGELE (2000) erfolgte ein erster Ver-
such einer systematischen Analyse der Chlorocyphidae basierend auf Merkmalen aus 
dem Fortpflanzungsverhalten (Abb. 56). Dabei wurden die folgenden Merkmale als 
Aut- bzw. Synapomorphien aufgefasst (die Zahlen entsprechen Abb. 56): 
1 Balz mit Präsentation aller 3 Beinpaare 
2 Drohflug mit Präsentation aller 3 Beinpaare 
3 Signalfunktion der Flügel, Drohen durch hochfrequenten alternierenden Schlag 
mit „konditionsanzeigender“ Steigerung der Schlagfrequenz 
4 Reduktion des Balzverhaltens, Eiablage an stark abweichenden Plätzen und Sub-
straten 
5 Signalgebung durch Ornamente der Flügel  
6 Libellago-Drohen mit unbeweglich präsentierten Vorderflügeln 
7 Reduktion des Balzverhaltens (bei L. rufescens noch relikthafte Beinhaltung der 
Männchen ohne Balz), obligatorisches Führen im Tandem zum Eiablageplatz 
und submerse Eiablage 
8 Drohen mit 4 Flügeln im synchronen Schlag, Balz mit Präsentation von 2 Bein-
paaren 
9 Drohen mit spezieller Präsentation der Hinterflügel 
10 Reduktion des Drohflugtyps mit hochfrequentem alternierenden Schlag (Merk-
mal 3) 
Im Ergebnis der phylogenetisch-systematischen Analyse ergibt sich das in Abb. 56 ent-
worfene vorläufige Phylogramm. 
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Abb. 56: Vorläufiges Phylogramm auf Grundlage als stabil angesehener Verhaltensmerkmale.  
Die Zahlen bezeichnen die als Aut- und Synapomorphien aufgefassten Merkmale (vgl. Text). 
Einbezogene Taxa: Platycypha - P. caligata, P. fitzsimonsi, Disparocypha - D. biedermanni, 
Libellago I - L. c. celebensis, L. c. orientalis, L. rufescens, Libellago II - L. semiopaca, L. stig-
matizans, Aristocypha - A. fenestrella, Heliocypha - H. biforata, H. f. cornelii, H. p. limbata, 
Rhinocypha - R. monochroa, R. phantasma, R. sp. A, R. sp. B, R. t. amanda, R. t. retrograda, R. 
t. sagitta.  
 
Trotz der Beschränkung auf wenige Gattungen und eine geringe Anzahl zur Verfügung 
stehender Merkmale entspricht die Struktur in stärkerem Maße den nach Ergebnissen 
aus der Analyse morphologischer Merkmale (VAN TOL 1998) zu erwartenden Bezie-
hungen. So bilden alle einbezogenen Libellago-Taxa jetzt eine eigene, wenn auch ge-
teilte Gruppe, während die beiden afrikanischen Platycypha-Arten die Schwestergruppe 
zu allen untersuchten südostasiatischen Taxa darstellen.  
Besonders problematisch ist die Einordnung von Disparocypha biedermanni, da dieses 
Taxon nur ein sehr einfaches Reproduktionsverhalten zeigt. Die fehlende Balz und die 
Eiablage in stark abweichende Substrate werden gegenüber der weiten Verbreitung von 
Balz und der Eiablage an im Wasser liegenden Substraten bei Juwelenlibellen als apo-
morph bewertet. Eine Einordnung als Schwesterntaxon zu Aristocypha, Heliocypha und 
Rhinocypha war aufgrund fehlender Synapomorphien nicht möglich. Zur systemati-
schen Stellung dieses Taxons wurden auch auf Grundlage morphologischer Merkmale 
sehr widersprüchliche Ansichten publiziert. So stellte MUNZ (1919) D. biedermanni 
aufgrund morphologischer Autapomorphien in eine eigene Unterfamilie, eine Auffas-
sung, die LAIDLAW (1950) revidierte. VAN TOL (1998) kommt auf Grundlage einer Ana-
lyse von Flügelmerkmalen zum Schluss, dass Disparocypha vermutlich ein hochgradig 
abweichendes Taxon mit relativ rezentem Ursprung sei.  
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Fragen wirft ferner der mit fehlender Signalfunktion der Flügel verbundene Charakter 
der Klarflügeligkeit verschiedener Taxa der Juwelenlibellen auf. Aus der dargestellten 
Sichtweise wäre diese als ursprüngliches Merkmal anzusehen, was auch aus biogeogra-
fischer Sicht plausibel erscheint. Andererseits stellt die Farbigkeit der Flügel jedoch 
eine auffällige Gemeinsamkeit der Kohorte Caloptera dar, deren Charakter als Synapo-
morphie naheliegend ist. Eine befriedigende Erklärung für diesen Widerspruch kann 
gegenwärtig nicht gegeben werden.       
Bislang konnten in die vorläufige Bearbeitung nur eine Minderheit von 6 der 19 Gat-
tungen der Chlorocyphidae (BRIDGES 1993, VAN TOL 2007b) einbezogen werden, so 
dass durch die zukünftige Einbeziehung weiterer Taxa Veränderungen in der Darstel-
lung zu erwarten sind. Das dargestellte Ergebnis zeigt jedoch, dass es unter Nutzung der 
Methoden der Phylogenetischen Systematik möglich ist, aus Verhaltensmerkmalen 
Hinweise zu Verwandtschaftsbeziehungen und Abstammungsgemeinschaften abzuleiten 
und damit zusätzliche Argumente für phylogenetische Analysen und Rekonstruktionen 
zu erhalten. 
In einem nächsten Schritt sollten unter kritischer Prüfung der Monophylie zumindest 
einzelne Vertreter aller Gattungen (bzw. der sicher monophyletischen Gruppen) in die 
Analyse einbezogen werden. Für Gattungen, aus denen zumindest einzelne Taxa video-
gestützt untersucht wurden (z. B. ORR 1996: Rhinoneura und Sundacypha), ist dies 
vermutlich auf Grundlage einer erneuten Auswertung des vorliegenden Materials mög-
lich. Hinreichende Informationen fehlen aber für die südostasiatischen Gattungen Calo-
cypha, Cyrano, Indocypha, Melanocypha, Pachycypha, Paracypha, Sclerocypha und 
Watuwilia sowie für die afrikanischen Gattungen Africocypha und Chlorocypha. In ge-
wissem Umfang erscheint aber auch eine Prognose zum Auftreten und der Bedeutung 
bestimmter Verhaltensmerkmale auf Basis der in der vorliegenden Arbeit zusammenge-
stellten Grundlagendaten und morphologischen Merkmalen der Taxa (Flügelform und 
Flügelfärbung, Beinfärbung etc.) möglich. Bedenken hinsichtlich möglicher bzw. wahr-
scheinlicher Para- oder Polyphylie bestehen insbesondere in der Rhinocypha-Gruppe s. 
l. sowie im Komplex Libellago, Pachycypha, Melanocypha, Sclerocypha und Watuwila.  
Sowohl in der vergleichenden Betrachtung des Fortpflanzungsverhaltens, als auch in der 
phylogenetischen Analyse zeigen sich markante Unterschiede zwischen den untersuch-
ten Taxa der Gattungen Heliocypha und Aristocypha einerseits und den Rhinocypha-
Taxa aus dem Raum Sulawesi und Neuguinea (R. tincta-Komplex s. l., vgl. Kapitel 
3.1.6) andererseits. Unter Berücksichtigung der Paläogeografie Neuguineas, der nördli-
chen Wallacea und Teile der Philippinen (vgl. Kapitel 2.3.1 und 2.3.2) erscheint aus 
zoogeografischer Sicht ein einheitlicher Ursprung des R. tincta-Komplexes plausibel. 
Die heutige Verbreitung widerspiegelt in auffälliger Übereinstimmung die Driftbewe-
gungen und Anlagerungsprozesse mikrokontinentaler Fragmente des South Caroline 
Inselbogens (VAN TOL & GASSMANN 2007). Sollte sich die Hypothese bestätigen, dass 
die Drift des South Caroline Bogens den Ausbreitungsweg für den R. tincta-Komplex 
bildete, entwickelte sich dieser Komplex sehr lange in starker geografischer Isolation 
von Sundaland. Dies könnte den unterschiedlichen Verlauf der Verhaltensevolution 
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zwischen den Heliocypha- und Aristocypha-Taxa und dem R. tincta-Komplex erklären.       
Der Status der Gattungen Heliocypha und Aristocypha ist gegenwärtig strittig. Während 
beispielsweise HÄMÄLÄINEN & PINRATANA (1999), HÄMÄLÄINEN (2004) und ORR 
(2003, 2005) der auch in der vorliegenden Arbeit genutzten Trennung in separate Gat-
tungen nach LAIDLAW (1950) und BRIDGES (1993) folgen, stellen WILSON & REELS 
(2001, 2003), WILSON (2004) und SCHORR et al. (2004) die Aristocypha- und Helio-
cypha-Taxa in die Gattung Rhinocypha. In beiden Auffassungen werden weitere, teil-
weise deutlich abweichende Taxa in die Gattung Rhinocypha eingeordnet, so z. B. R. 
pagenstecheri, während die Verwandtschaftsbeziehungen zu anderen Gattungen unklar 
sind. Bereits VAN TOL (1998) erwartete daher, dass sich Rhinocypha (incl. Aristocypha 
und Heliocypha) bei genauerer Analyse als paraphyletisch erweisen wird. Eine Klärung 
ist aber erst von einer grundlegenden Revision der südostasiatischen Juwelenlibellen zu 
erwarten. Als erster Schritt dazu ist gegenwärtig eine Revision des R. tincta-Komplexes 
durch J. van Tol und den Autor in Vorbereitung.  
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Zentrales Element der vergleichenden Untersuchungen bildete die Fragestellung, 
inwieweit sich aus der Kenntnis des Reproduktionsverhaltens der Chlorocyphidae 
Möglichkeiten zum Erkennen verschiedener Taxa bzw. zur Rekonstruktion von 
Verwandtschaftsbeziehungen ergeben. Dazu folgende Antworten:  
• Eine Kommunikation über optische Signale im Rahmen von ritualisierten 
Displayflügen konnte für alle bisher hinreichend untersuchte 37 Taxa der 
Chlorocyphidae nachgewiesen werden. Für insgesamt 17 Taxa wurden im 
Rahmen der vorliegenden Arbeit erstmalig Informationen erhoben, für wei-
tere 9 Taxa konnte der bestehende Kenntnisstand erweitert werden. Die vi-
suelle Informationsübertragung ist als Ursache für die auffallende Vielge-
staltigkeit der Juwelenlibellen in Morphologie und Färbung anzusehen, da 
auffällige Färbungsmerkmale auch in spezifischer Form im Displayverhal-
ten eingesetzt werden. 
• Die hohe Bedeutung und der damit in Verbindung stehende hohe Speziali-
sierungsgrad visueller Partnererkennungssysteme als evolutiv wirksame 
Kohäsionsmechanismen innerhalb der Fortpflanzungsgemeinschaften er-
lauben die Nutzung spezifischer qualitativer und quantitativer Merkmale 
des Displayverhaltens als Hilfsmittel zur Diagnose evolutionärer Arten.   
• Die Kenntnis des genetisch fixierten Displayverhaltens rechtfertigt die Ein-
beziehung von Färbungsmerkmalen mit Signalfunktion in die Artdiagnos-
tik und die Suche nach Autapomorphien.  
• Auf Grundlage der neu erhobenen und bereits publizierten Ergebnisse 
werden besonders die optische Signalwirkung ritualisierter Flugtypen sowie 
der Präsentation der Beine im Droh- und Balzdisplay als geeignete, evolutiv 
hinreichend stabile Merkmale zur Rekonstruktion phylogenetischer Bezie-
hungen angesehen und beispielhaft zur Erstellung eines auf Verhaltens-
merkmalen basierenden Phylogramms eingesetzt. 
• Die Möglichkeit der Einbeziehung von Merkmalen des Displayverhaltens 
als Teil des Fortpflanzungsverhaltens ist damit sowohl für die Lösung sys-
tematischer Fragestellungen, als auch für die Rekonstruktion phylogeneti-
scher Beziehungen zu bejahen, wird jedoch praktisch durch den gegenwär-
tig noch unzureichenden Kenntnisstand begrenzt. Einen ersten konkreten 
Anwendungsfall kann die Revision der Gattung Rhinocypha bilden.  
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4 Sind Drohflüge der Chlorocyphidae nur territoriale 
Kämpfe? 
 
“The great tragedy of Science - the slaying of a beautiful hypothesis by an ugly fact” 
Thomas Henry Huxley (1825-1895) 
 
4.1 Einführung 
Territorialität stellt nach KAUFMANN (1983) eine Form von raumbezogener Dominanz 
dar, deren vordergründige Funktion die Versorgung des Territoriumhalters mit einem 
gesicherten Angebot unentbehrlicher Ressourcen ist. Bei Libellen besteht in vielen Fäl-
len ein enger Zusammenhang zwischen Territorialität und Reproduktionsverhalten.  
Ein territoriales Verhalten in Bezug zum Reproduktionsverhalten ist bei Libellen so-
wohl für Anisopteren (z. B. PAJUNEN 1966, HIGASHI 1969, SAKAGAMI et al. 1974, HIL-
DER & COLGAN 1985, KOENIG 1990, TSUBAKI et al. 1994) als auch für Zygopteren 
(z. B. WAAGE 1979c, ROBERTSON 1982a, b, SIVA-JOTHY & TSUBAKI 1989a, b, FINCKE 
1992, ORR 1996) als zumindest eine mögliche Strategie wiederholt nachgewiesen wor-
den. Dabei lohnt sich Territorialität nach MARTENS (1999) besonders dann, „wenn be-
stimmte Ressourcen wie etwa gute Eiablageplätze Mangelware sind und sich durch 
Monopolisierung dieser Plätze die Chancen, Weibchen zu treffen, erhöhen“. Der Besitz 
eines Territoriums ist häufig Voraussetzung für Paarungen, da die Weibchen durch die-
se Plätze zur Paarung und/oder Eiablage angezogen werden (CORBET 2004, CÓRDOBA-
AGUILAR & CORDERO RIVERA 2005).  
Geschlechtsreife männliche Libellen mit einer territorialen Bindung zeigen typischer-
weise in direkter Folge ihres aggressiven Verhaltens eine distanzierte räumliche Vertei-
lung in den Rendezvous-Gebieten (CORBET 2004). Das Verhaltensinventar zur Auf-
rechterhaltung und Verteidigung der Territorien umfasst besonders bei Caloptera rituali-
sierte energieintensive intraspezifische Drohflüge, wobei markante optische Signale zur 
Arterkennung bei syntopen Vorkommen verschiedener Arten effizient unnötige Ener-
gieverluste vermeiden (WICKLER 1975, CORBET 2004). Diese Auseinandersetzungen 
können zu mehrstündigen Kämpfen eskalieren, wobei verschiedene Ursachen eine Es-
kalation begünstigen. So wies WAAGE (1988) experimentell mittels Manipulation der 
Eiablageplätze für Calopteryx maculata einen Zusammenhang zwischen „confusion 
over residency“, d. h. einem Zustand, in welchem sich zwei Männchen versehentlich 
dasselbe Territorium teilen, und dem Eskalieren der Auseinandersetzungen nach. HIL-
FERT-RÜPPELL (2004) fand für Calopteryx splendens eine Abhängigkeit vom Status der 
beteiligten Männchen. So kämpften in ihren Beobachtungen territoriale Nachbarn „im 
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Mittel 13 Sekunden, Territoriumsbesitzer und Eindringlinge im Mittel doppelt so lange 
und Vorbesitzer und neues Reviermännchen fast achtmal so lange“.  
Auch der Ausgang der Kämpfe kann durch verschiedene Einflussgrößen bestimmt wer-
den. Nach MARDEN & WAAGE (1990) stellen die eskalierten, d. h. langandauernden 
Auseinandersetzungen bei Calopteryx maculata „energetic wars of attrition“ dar, in 
denen Muskelmasse und Fettreserven der Männchen letztendlich über den Revierbesitz 
entscheiden. Auch PLAISTOW & SIVA-JOTHY (1996) kamen bei Untersuchungen an Ca-
lopteryx xanthostoma zum Ergebnis, dass die Größe des Fettdepots eines Männchens 
darüber bestimmt, wie lange es in ausgiebigen Auseinandersetzungen sein Territorium 
verteidigen kann. Erfolgreiche Männchen der territorialen Segellibelle Plathemis lydia 
zeichneten sich bei Untersuchungen durch MARDEN (1989) durch eine größere Flug-
muskulatur und geringe Fettreserven aus, wobei nach MARDEN (1987) durch den Auf-
bau von Flugmuskulatur Fett verbraucht wird. MARDEN & ROLLINS (1994) testeten an 
der Prachtlibelle Calopteryx maculata, ob die Männchen bis zu ihrer physiologischen 
Grenze kämpften, konnten aber keine Reduktion der Variation zwischen dem Fettgehalt 
von Gewinnern und Verlierern nachweisen. Stattdessen vermuten die Autoren, dass 
konkurrierende Männchen in der Lage sind, anhand von Veränderungen im Flugverhal-
ten des Kontrahenten („flight ability“ und „flight performance“) dessen Fettreserven 
abschätzen zu können.    
Andererseits fand HILFERT-RÜPPELL (2004) an Calopteryx splendens, dass eine Abhän-
gigkeit der Kampfdauer von der Differenz im Fettgehalt der beiden Kontrahenten be-
stand, d.h. die Dauer der Kämpfe bei hohen Unterschieden in der Differenz des Fettge-
haltes beider Männchen war geringer. Das traf aber nur dann zu, wenn dem Kampf kei-
ne Paarung vorausgegangen war. Gleichzeitig konnte weder für Calopteryx splendens 
noch für C. haemorrhoidalis eine Korrelation zwischen Körpermaßen, Frischgewicht 
oder Fettgehalt und dem Ausgang der Kämpfe gefunden werden. Dagegen beeinflussten 
vorausgegangene Paarungen nachweislich das Verhalten. Bei beiden Arten verkürzte 
sich die absolute Dauer der Kämpfe, d. h. sie waren schneller entschieden und meist 
zugunsten des zuvor gepaarten Männchens. Eine Abhängigkeit von der Fettasymmetrie 
war nicht mehr nachweisbar. Männchen, die zuvor in einem Kampf unterlegen waren, 
dann aber eine Paarung erzielt hatten, gewannen danach fast ausschließlich den Kampf 
mit dem gleichen Gegner (HILFERT-RÜPPELL 2004). Nach theoretischen Überlegungen 
sollten Individuen, die den Wert einer Ressource höher einschätzen als ihre Gegner, 
härter kämpfen und damit die Wahrscheinlichkeit zu gewinnen erhöhen (ENQUIST & 
LEIMAR 1987). In den geschilderten Fällen ist die Verteidigung eines Territoriums zur 
Sicherung der ungestörten Eiablage des Weibchens infolge der effektiven Möglichkei-
ten des Samenersatzes bei Folgepaarungen meist Voraussetzung dafür, dass die Kopula-
tion Männchen überhaupt zur Befruchtung von Eiern führen kann. Der Wert der um-
kämpften Ressource sollte damit für ein verpaartes Männchen wesentlich höher sein.   
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Einen Erklärungsansatz für die teilweise widersprüchlichen Ergebnisse von PLAISTOW 
& SIVA-JOTHY (1996) und HILFERT-RÜPPELL (2004) sehen RÜPPELL et al. (2005) in 
Dichteeffekten der jeweiligen Populationen und dem damit verbundenen Auftreten al-
ternativer Paarungstaktiken. Die hohen Individuendichten in den Populationen von HIL-
FERT-RÜPPELL (2004) führten zu kurzfristigen Entscheidungen aufgrund von Erfolgser-
lebnissen (Paarungen). Dagegen untersuchten PLAISTOW & SIVA-JOTHY (1996) eine 
Population mit geringer Abundanz, in der alternative Fortpflanzungsweisen vermutlich 
nicht vorkommen (Siva-Jothy nach RÜPPELL et al. 2005). Hier investierten die Männ-
chen mehr Zeit in die territorialen Auseinandersetzungen, wobei sich Fettasymmetrie 
und konditionelle Unterschiede vergrößerten.  
Insgesamt lieferten die oben zitierten Untersuchungen zum Drohflugverhalten verschie-
dener männlichen Libellen grundsätzlich Ergebnisse, die einen engen funktionalen Zu-
sammenhang zwischen Drohflügen und dem Erwerb bzw. der Verteidigung eines Terri-
toriums belegten. Es war daher naheliegend, diesen inhaltlichen Ansatz auch als Ar-
beitshypothese zur Untersuchung des Drohflugverhaltens der Rhinocypha-Männchen 
auf Sulawesi auszuwählen.   
 
4.2 Widersprüchliches Verhalten der Rhinocypha-Taxa auf 
Sulawesi 
Erste Beobachtungen zum Drohflugverhalten verschiedener Rhinocypha-Taxa auf Su-
lawesi ergaben Resultate, die sich nicht ohne weiteres mit dem in Kapitel 4.1 dargestell-
ten Kenntnisstand erklären ließen. Die Männchen etablierten erwartungsgemäß Territo-
rien im Umfeld potenzieller Eiablagesubstrate. Infolge der ganzjährig geringen Indivi-
duendichten und der Vielzahl geeigneter Substrate waren die Männchen jedoch vermut-
lich nicht in der Lage, den Zugang zu den potenziellen Eiablageplätzen für die Weib-
chen vollständig zu limitieren. Die Reviere der Männchen waren geklumpt und unre-
gelmäßig über die Gewässer verteilt, einzeln liegende Territorien bildeten seltene Aus-
nahmen. In allen Untersuchungsgebieten konnte die überwiegende Mehrzahl der Männ-
chen über mehrere Tage in denselben Territorien nachgewiesen werden, wobei die Dau-
er der kontinuierlichen Inbesitznahme eines Territoriums aus Gründen der begrenzten 
Bearbeitungszeit nicht ermittelt werden konnte. Dass die Platztreue teilweise mehrere 
Wochen betragen kann, lässt das Ergebnis eines Einzeltests an Rhinocypha phantasma 
im Oberlauf des Sg. Wera (vgl. 2.3.1) vermuten, bei welchem alle 10 am 21.8.1999 
markierten Individuen am 2.9.1999 territorial im gleichen Gewässerabschnitt wiederge-
funden wurden.  
Unabhängig von der Fähigkeit zur Langzeitterritorialität (vgl. Kapitel 3.4.3) führten die 
Männchen langwierige, häufig den Großteil der täglichen Aktivitätszeit einnehmende 
Drohflüge auf. Die Beobachtungen ergaben, dass die langwierigsten Drohflüge vorran-
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gig bei etablierten Reviernachbarn beobachtet werden konnten, die jeweils über gut se-
parierte Ressourcen (Eiablageplätze) innerhalb ihrer Territorien verfügten. Der Anteil 
von in langanhaltende Drohflüge einbezogenen Männchen war besonders hoch, wenn 
(z. B. tageszeitlich oder witterungsbedingt) keine unverpaarten Weibchen am Fluss an-
zutreffen waren und sank mit Erscheinen fortpflanzungbereiter Weibchen. Dies äußerte 
sich am augenfälligsten darin, dass an Tagen, an denen witterungsbedingt keine paa-
rungsbereiten Weibchen am Gewässer erschienen, in den frühen Nachmittagstunden 
nahezu alle Männchen in Drohflüge involviert waren.  
Aus den dargestellten Beobachtungen ergaben sich folgende Fragen hinsichtlich des 
Drohflugverhaltens der sulawesischen Rhinocypha-Arten: 
• Ist es sinnvoll eine Ressource derartig aufwändig zu verteidigen, von der infol-
ge der ganzjährig geringen Abundanz der Taxa ein erhebliches Überangebot 
besteht? 
• Korreliert der Zeitanteil der Drohflüge mit dem Paarungserfolg? Warum fin-
den andauernde Kämpfe ohne erkennbares Ergebnis auf den Besitz der Terri-
torien statt, während Eindringlinge nahezu ausnahmslos bereits durch kurze 
Verfolgungsflüge wirksam abgedrängt wurden? 
Drohfliegende Rhinocypha-Männchen waren optisch für den Beobachter durch die late-
rale blaue Zeichnung und das regelmäßige „Aufblitzen“ der reflektierenden Bereiche 
der Flügelunterseiten sehr auffällig. Während der Flügelfärbung eine intraspezifische 
Signalfunktion im frontalen Display zugeordnet werden konnte, blieb die Bedeutung der 
auffälligen lateralen Zeichnung zunächst unklar. Theoretisch sollte eine derartig auffäl-
lige Färbung mit erhöhten Kosten für die Männchen verbunden sein, da sowohl die Att-
raktivität für sich optisch orientierende Prädatoren (z. B. Vögel, Amphibien, Libellen - 
Folge: direkte Prädation), als auch für rivalisierende Männchen (Folge: erhöhter Ener-
gieverbrauch durch Provokation von Drohflügen während der Inspektionsflüge) größer 
wird.  
Zum Dismigrationsverhalten der Rhinocypha-Arten liegen lediglich Hinweise aus ver-
schiedenen Einzelbeobachtungen vor. Danach waren Männchen vermutlich lebenslang 
sehr standorttreu an bestimmte Gewässerabschnitte gebunden. Dagegen flogen Weib-
chen teilweise längere Strecken entlang der Gewässer und wurden auch regelmäßig ab-
seits der Gewässer an Wegen und kleineren Lichtungen im Wald angetroffen. Anderer-
seits kamen individuell erkennbare Weibchen über mehrere Tage an denselben Gewäs-
serabschnitt zur Eiablage und paarten sich teilweise mit demselben Männchen, häufig 
aber auch mit Männchen aus benachbarten Territorien.  
Aus der Sicht des lebenslangen Reproduktionserfolges der Männchen ist daher theore-
tisch jedes Weibchen, welches zur Eiablage in einem bestimmten Gewässerabschnitt 
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motiviert wird, positiv zu bewerten, da es prinzipiell die Paarungschancen aller im Ab-
schnitt etablierten Männchen für die Folgetage erhöht.  
Aus den dargestellten Beobachtungen und theoretischen Erwägungen wurde folgende 
Annahme abgeleitet: Drohflüge dienen bei langzeitterritorialen Arten nicht aus-
schließlich der Revierverteidigung, sondern besitzen als intraspezifische Signale 
für Weibchen eine Funktion für den Populationszusammenhalt. 
 
4.3 Methoden 
Zur Überprüfung dieser hypothetischen Annahmen wurde das Verhalten der Männchen 
von Rhinocypha monochroa, R. phantasma und R. sp. A eingehender untersucht und in 
Folge mit dem Verhalten der sich durch eine vergleichbare Ornamentierung auszeich-
nenden Heliocypha perforata limbata verglichen. 
In einer Auswahl von Beispielgebieten in unterschiedlichen Fließgewässern wurde ü-
berprüft, ob die Männchen praktisch in der Lage waren, den Zugang der Weibchen zu 
den Eiablagesubstraten wirksam zu limitieren. Die Erfassungen erfolgten in den in 
Tabelle 30 aufgeführten Gewässern (nähere Angaben vgl. Kapitel 3.1.4 und 3.1.6). Da-
bei wurden in besiedelten Gewässerabschnitten Strecken von jeweils 20 m Lauflänge in 
der Gewässermitte mittels Schrittmaß abgegrenzt und alle territorialen Männchen ge-
zählt sowie die Ausdehnung ihrer Territorien erfasst (Anzahl Residenten). Danach wur-
den weitere potenzielle Eiablagesubstrate außerhalb dieser Territorien erfasst und an-
hand Größe und Struktur vergleichbarer besetzter Territorien in hypothetische Territo-
rien eingeteilt. Die Summe dieser unbesetzten (hypothetischen) Territorien und der An-
zahl der durch Residenten besetzten Territorien ergab die Anzahl der potenziell zur Ver-
fügung stehenden Territorien.   
Tabelle 30: Untersuchungsgewässer zum Umfang der Limitierung der Eiablageplätze durch 
territoriale Männchen von Rhinocypha spp. und Heliocypha perforata limbata 
Taxon Untersuchungsgewässer 
Rhinocypha monochroa Südsulawesi: Sg. Bantimurung, Sg. Pattunuang Asue 
Rhinocypha sp. A Zentralsulawesi: Mittellauf Sg. Wera, Unterlauf Sg. Tu-
monda, Sg. Kamba 
Rhinocypha phantasma Zentralsulawesi: Oberlauf Sg. Wera, Mittel- und Oberlauf 
Sg. Tumonda 
Heliocypha perforata limbata Malaiische Halbinsel: Sg. Tahan 
Für die 3 Rhinocypha-Taxa von Sulawesi wurde das Verhalten einzelner Männchen 
individuell über 6 Stunden im Zeitraum von 9:00-15:00 Uhr protokolliert. Dabei wurde 
alle 15 Minuten ermittelt, ob die Individuen an Drohflügen beteiligt waren oder nicht. 
Weiterhin wurde die Anzahl der erfolgreichen Paarungen über den Gesamtzeitraum 
erfasst. Die Aufnahmen erfolgten für R. monochroa am Sg. Pattunuang Asue (n = 12), 
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für R. sp. A am Sg. Wera (n = 16) sowie für R. phantasma am Sg. Tumonda (n = 4) und 
am Sg. Wera (n = 4). Da die Individuen nach längerer Beobachtung aufgrund individu-
eller Merkmale (Färbungsabweichungen, Flügelbeschädigungen etc.) eindeutig erkenn-
bar waren, war eine Erfassung ohne potenzielle Beeinträchtigungen aufgrund individu-
eller Markierungen möglich. 
Für Heliocypha perforata konnten vergleichbare Daten nicht erhoben werden, da durch 
die häufigen Wechsel der Residenten einzelner Territorien bzw. der Männchen zwi-
schen verschiedenen, häufig auch weiter auseinander liegenden Plätzen eine längere 
Beobachtung bestimmter Männchen unmöglich war. Eine individuelle Markierung der 
Tiere wäre zwar prinzipiell möglich gewesen, hätte jedoch unvermeidlich die zur 
Kommunikation im Drohflug- und Balzverhalten genutzten optischen Ornamente in 
ihrer Signalwirkung stark verändert und damit potenziell Einfluss auf das Verhalten 
(Erfolg bei Verteidigung der Territorien und Balz) genommen.  
 
4.4 Ergebnisse 
Ressourcenangebot und Verteilung der territorialen Männchen 
Die Männchen aller 4 untersuchten Taxa besetzten Territorien im Umfeld geeigneter 
Eiablagesubstrate. Diese umfassten in allen Fällen ein breites Spektrum abgestorbener, 
teilweise verrottender pflanzlicher Substanzen, welches von an Steinen angeschwemm-
ten Blättern und Zweigen bis zu im Wasser liegenden Stammstücken reichte (vgl. Kapi-
tel 3.3.3 und 3.3.5). Infolge der relativ niedrigen Anforderungen an die Eiablagesubstra-
te und die in allen Gebieten niedrige Abundanz der Taxa konnte durch die Männchen 
jeweils nur ein Teil der verfügbaren Ressourcen kontrolliert werden. Die Ergebnisse 
von stichprobenhaften Erfassungen zum Verhältnis der verfügbaren zu den tatsächlich 
durch einen Residenten besetzten Territorien (Tabelle 31) ergaben, dass die Rhino-
cypha-Männchen ausnahmslos weniger als die Hälfte der verfügbaren potenziellen Ei-
ablageplätze kontrollieren konnten. Es liegen keine repräsentativen Erhebungen zur 
Qualität der jeweiligen Territorien vor. Tendenziell schienen die Männchen aller Taxa 
aber sowohl komplexere Strukturen mit mehreren potenziellen Territorien gegenüber 
isoliert liegenden Plätzen zu bevorzugen, als auch Bereiche mit längerer täglicher Be-
sonnung gegenüber stärker beschatteten Abschnitten. 














Rhinocypha monochroa 5 5-27 1-7 15-29 % 20 % 
Rhinocypha sp. A 11 7-46 2-11 16-42 % 29 % 
Rhinocypha phantasma 5 14-37 3-16 16-44 % 21 % 
Heliocypha p. limbata 7 9-25 3-12 30-67 % 43 % 
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Auf das Gesamtgewässer bezogen lag der Anteil der durch Männchen kontrollierten 
Eiablageplätze mit Sicherheit noch niedriger, da auch an „männchenfreien“ Gewässer-
abschnitten, welche nicht beprobt wurden, eine Reihe potenziell gut geeigneter Eiabla-
geplätze anzutreffen waren.  
Die ermittelten Werte für Heliocypha perforata lagen tendenziell etwas höher, in 5 von 
7 Fällen war aber auch bei dieser Art weniger als die Hälfte der verfügbaren Plätze be-
setzt. Des Weiteren stammen die Daten alle von einem einzigen Fließgewässer, welches 
im Untersuchungsraum nur abschnittsweise dem Habitatschema der Imagines entspre-
chende Strukturen aufwies, so dass die Abweichung in Anbetracht des insgesamt sehr 
geringen Stichprobenumfanges nicht als repräsentativ angesehen wird. Wesentliche 
Unterschiede bestehen aber im Verhalten der Männchen. Während die Rhinocypha-
Männchen ganztägig ihre Territorien aufrecht erhielten und somit ein Teil der potenziel-
len Plätze über den gesamten Tagesverlauf unbesetzt blieb, wechselten die Heliocypha-
Männchen ihre Territorien häufig in Abhängigkeit von der tageszeitlich veränderlichen 
Besonnung und dem Auftreten von Weibchen. Zumindest alle strukturell hochwertigen, 
d. h. größeren oder komplexeren potenziellen Territorien wurden über den Tagesverlauf 
zumindest zeitweilig belegt.     
Die Verteilung der eilegenden Weibchen im Gewässer zeigte grundlegende Unterschie-
de zwischen den Gruppen. Die langzeitterritorialen Männchen der Rhinocypha spp. 
führten die Weibchen zumindest beim ersten Eintreffen zum Eiablageplatz innerhalb 
ihres Territoriums und präsentierten diesen im Rahmen der Balz (vgl. Kapitel 3.3.5). 
Ein geringerer Anteil der Weibchen landete ohne Führung durch das Männchen direkt 
auf dem Substrat und begann mit dem Test der Substrate. Diese Individuen wurden aus-
nahmslos durch die Residenten erkannt und gezielt angebalzt. Alle Weibchen waren nur 
gegenüber dem etablierten Residenten paarungsbereit, wiederholte Paarungen eines 
Weibchens an einem Tag konnten selbst nach Entnahme des Männchens und Etablie-
rung eines neuen Residenten nicht beobachtet werden. Pro Territorium konnten daher in 
der Regel nur 1-2(3) und nur in einem Ausnahmefall 4 eilegende Weibchen nachgewie-
sen werden. Mehr als 2 eilegende Weibchen wurden überwiegend nach Veränderungen 
der Verteilung der Substrate oder Störungen bzw. Entnahme von Männchen beobachtet. 
Diese Verteilung hatte zur Folge, dass an Gewässerabschnitten mit vielen Männchen 
auch viele Weibchen zur Eiablage schritten. Andererseits traten bei allen 3 Taxa auch 
strukturell gut geeignet erscheinende Gewässerabschnitte mit vielfältigem Dargebot an 
potenziellen Eiablageplätzen auf, an denen nur 2 oder ausnahmsweise nur 1 einzelnes 
Männchen Territorien besetzten und auch nur einzelne Weibchen bei der Eiablage beo-
bachtet wurden. 
Die Weibchen der kurzzeitterritorialen H. perforata flogen die Eiablageplätze in der 
überwiegenden Mehrzahl der Beobachtungen direkt an (vgl. Kapitel 3.3.3). Dabei er-
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wiesen sich einzelne Plätze als besonders attraktiv, was zu Agglomerationen eilegender 
Weibchen führte. An attraktiven und strukturell hochwertigen Plätzen waren regelmäßig 
5-10, maximal 14 Weibchen bei der Gruppeneiablage zu beobachten. Die Männchen 
rivalisierten permanent um diese attraktiven Plätze, wobei Plätze mit vielen eilegenden 
Weibchen für alle Männchen attraktiv waren. Etablierte Residenten weniger attraktiver 
Territorien gaben ihre Plätze schnell auf, wenn keine Weibchen erschienen und kämpf-
ten bevorzugt um Plätze mit anwesenden Weibchen. Die Residenten waren dabei meist 
nicht in der Lage, einen sehr attraktiven Platz längerfristig zu verteidigen, was häufige 
Residentenwechsel zur Folge hatte. Nach dem Wechsel des Residenten waren Weib-
chen nach intensiver Balz wieder paarungsbereit, wobei die Männchen offensichtlich 
nicht zwischen den Weibchen einer Gruppe unterscheiden konnten und sich nur mit 
einem Teil der anwesenden Tiere paarten.  
In Abb. 57 sind Beispiele für die Verteilung reproduktiv aktiver Tiere in 2 Untersu-
chungsflächen von jeweils ca. 15 m Flusslauf schematisch dargestellt. Gut erkennbar ist 
die unterschiedliche Attraktivität der Territorien von H. perforata. Der Resident des 
Territoriums mit insgesamt 9 eilegenden Weibchen wurde innerhalb 1 Stunde von ins-
gesamt 5 Eindringlingen herausgefordert und war nahezu permanent in Droh- und Ver-
folgungsflüge involviert. Im Gegensatz dazu wurden die Männchen mit 1 bzw. 3 Weib-
chen von weniger Konkurrenten herausgefordert. Die 3 Residenten aus Territorien ohne 
Weibchen versuchten intensiv attraktivere Territorien zu übernehmen. 
 
 
Abb. 57: Beispielhafte Verteilung territorial aktiver Männchen, eilegender Weibchen und Inten-
sität der Drohflüge bei Heliocypha perforata limbata und Rhinocypha sp. A.  
A: H. perforata limbata, Sg. Tahan (Westmalaysia); 1.3.2005 13:15-14:15 Uhr, B: R. sp. A., Sg. 
Wera (Sulawesi); 27.2.1997 13:00-14:00 Uhr 
Bei Rhinocypha sp. A konnte keine unterschiedliche Attraktivität der besetzten Territo-
rien nachgewiesen werden. Die eilegenden Weibchen waren weitgehend gleichmäßig 
auf die Territorien verteilt. Entsprechend den Darstellungen in Abb. 57 konnten unter 
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günstigen Witterungsbedingungen, d. h. bei voller reproduktiver Aktivität der Weib-
chen, in den späteren Nachmittagsstunden bei allen drei untersuchten Rhinocypha spp. 
in der Mehrzahl der Territorien Weibchen angetroffen werden. Wie in Abb. 57 beispiel-
haft dargestellt, wurden langanhaltende Drohflüge überwiegend zwischen benachbarten 
etablierten Residenten festgestellt. Eindringlinge wurden nahezu ausnahmslos durch 
kurze Angriffs- und Verfolgungsflüge abgedrängt. Häufig beteiligten sich mehrere be-
nachbarte Residenten an der Abwehr von Eindringlingen.  
 
Zusammenhänge zwischen Drohflugverhalten der Männchen und Paarungserfolg 
Bei den 3 Rhinocypha-Taxa trat der Zusammenhang zwischen der Intensität der Droh-
flüge und der Verteidigung des Territoriums überraschender Weise in den Hintergrund. 
Eskalierende Drohflüge, die in ihrem Ergebnis einen direkten Einfluss auf den Besitz 
eines Territoriums besaßen, waren unter ungestörten Bedingungen sehr selten, konnten 
jedoch bei allen 3 Taxa durch Manipulationen in der Verteilung der als Eiablagesubstra-
te dienenden Strukturen ausgelöst werden. Wurden durch Entnahme oder Lageverände-
rungen der Substrate benachbarte Territorien vereint bzw. besetzte Territorien „aufge-
löst“, kam es zu intensiven Drohflügen, in deren Ergebnis Männchen verdrängt wurden, 
die danach meist peripher gelegene, bislang freie Territorien bezogen. Ebenso konnte 
die Entnahme von Residenten aus zentral gelegenen bzw. günstig strukturierten und 
stark besonnten Territorien offensichtlich territorial motivierte Konflikte mit anhalten-
den Drohflügen auslösen. Bei Rhinocypha sp. A kam es in einer Beobachtung zu min-
destens dreimaligem Wechsel des Männchens innerhalb des ersten Tages und einem 
erneuten Wechsel am zweiten Tag nach der Entnahme des ursprünglichen Residenten. 
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Abb. 58: Anzahl der erfolgreichen Paarungen in Abhängigkeit von der zeitlichen Intensität der 
Drohflüge für 3 Rhinocypha-Taxa von Sulawesi.  
Intensität der Drohflüge ermittelt durch sequentielle Beobachtungen aller 15 min über 6 Stun-
den (9:00-15:00 Uhr). 100 % entsprechen Drohflugverhalten zu jedem Erfassungszeitpunkt. 
Kleine Rauten entsprechen einem Fall, große Rauten zwei Fällen. 
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Andererseits wurde in insgesamt 36 ganztägigen Beobachtungen von individuell er-
kennbaren Männchen der drei Taxa keiner der Residenten aus seinem Territorium ver-
drängt.  
In Abb. 58 sind die Ergebnisse zum täglichen individuellen Paarungserfolg dieser 
Männchen in Abhängigkeit von der zeitlichen Intensität des Drohflugverhaltens darge-
stellt. Für Rhinocypha sp. A und R. monochroa ergab sich eine signifikante negative 
Korrelation. Diese entsprach in den vorliegenden Fällen angenähert einer linearen Ab-
hängigkeit in Form des Modells „Anzahl Kopulationen = a - b * Intensität der Drohflü-
ge“. Die grafische Darstellung lässt einen analogen Zusammenhang bei Rhinocypha 
phantasma vermuten. Das nicht signifikante Ergebnis ist dabei auf einen herausragen-
den Einzelwert von 4 Paarungen für ein Männchen mit mittlerer Drohaktivität und den 
sehr geringen Stichprobenumfang zurückzuführen. 
Andererseits variierte der zeitliche Anteil des Drohflugverhaltens der Männchen zwi-
schen Folgetagen stark, was sich entsprechend im täglichen Paarungserfolg abbildete. In 




Analog zu weiteren publizierten Befunden zum Reproduktionsverhalten von Juwelenli-
bellen (vgl. Kapitel 3.4.2) bildete der Besitz eines Territoriums im Umfeld eines geeig-
neten Eiablagesubstrates für die Männchen eine Voraussetzung für Paarungserfolg. Die 
Ergebnisse belegen, dass in allen Bearbeitungsgebieten ein deutliches Überangebot von 
Eiablageplätzen bestand, d. h. die anwesenden territorialen Männchen per se die für die 
Weibchen verfügbaren Ressourcen nicht vollständig monopolisieren konnten.   
Bei Heliocypha perforata limbata konnten die bereits für verschiedene Juwelenlibellen 
beschriebenen Aggregationen eilegender Weibchen an bestimmten Plätzen (MARTENS 
& REHFELDT 1989, REHFELDT 1989, RUDOLPH 1992, ORR 1996, ORR 2003) festgestellt 
werden. Plätze mit Ansammlungen von Weibchen waren besonders attraktiv für Männ-
chen und wurden andauernd und intensiv umkämpft. Dies führte zu teilweise langanhal-
tenden intensiven Drohflügen, in deren Ergebnis der Gewinner das Territorium behielt 
oder übernahm, während der unterlegene Kontrahent zumindest zeitweilig den Platz 
verließ. Im Gegensatz zu den meist kurzen Auseinandersetzungen mit etablierten terri-
torialen Nachbarn zeigten die Rivalen in direkten Kämpfen um Territorien häufig und 
anhaltend den vermutlich sehr energieintensiven gesteigerten Drohflug mit stark erhöh-
ter Schlagfrequenz (vgl. Kapitel 3.3.3). Eine Quantifizierung der Anteile der verschie-
denen Flugstile war infolge der für eine exakte Abgrenzung unzureichenden zeitlichen 
Auflösung der Videoaufnahmen nicht möglich. Die Konzentration der Weibchen auf 
eine beschränkte Anzahl von Plätzen ermöglichte den Männchen letztendlich doch eine 
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nahezu vollständige Kontrolle der (genutzten) Ressourcen, da die Anzahl der anwesen-
den Männchen die der tatsächlich genutzten Eiablageplätze überstieg. 
Verpaarte wie unverpaarte Weibchen waren gegenüber neuen Residenten bis in die spä-
ten Nachmittagsstunden paarungsbereit, so dass die Übernahme eines Territoriums mit 
mehreren Weibchen hohe Paarungschancen ergab (vgl. Kapitel 3.3.3). Allerdings waren 
die Männchen bei mehr als zwei Weibchen offensichtlich nicht in der Lage, diese indi-
viduell zu erkennen und paarten sich daher nur mit einem Teil der anwesenden Weib-
chen. Dass Aggregationen von Weibchen am Eiablageplatz eine wirksame Taktik zur 
Vermeidung von Störungen bei der Eiablage durch Männchen darstellen können, wurde 
bereits durch MARTENS & REHFELDT (1989) an Platycypha caligata nachgewiesen und 
durch eigene Ergebnisse an südostasiatischen Juwelenlibellen bestätigt (Kapitel 3.4.3).  
Während die Heliocypha-Weibchen die Eiablageplätze in der überwiegenden Mehrzahl 
der beobachteten Fälle gezielt anflogen (vgl. Kapitel 3.3.3), besaß das Führen des 
Männchens bei den untersuchten Rhinocypha-Taxa eine hohe Bedeutung für die Platz-
wahl der Weibchen (vgl. Kapitel 3.3.5 sowie Abb. 73, Abb. 74 und Abb. 75). Nur ein 
geringer Anteil der Weibchen flog die Eiablageplätze gezielt an, wenn das Männchen 
das Eintreffen des Weibchens, z. B. durch Drohflüge oder Balzverhalten gegenüber ei-
nem anderen Weibchen, nicht bemerkte. Bei mehreren individuell erkennbaren Weib-
chen handelte es sich dabei um Tiere, die bereits in den Vortagen dieses Territorium zur 
Eiablage aufgesucht hatten. In den meisten Fällen landeten Weibchen jedoch zunächst 
auf Warten innerhalb des Territoriums, falls sie vom Eigentümer nicht sofort nach dem 
Eintreffen entdeckt wurden bzw. wurden von Residenten benachbarter Territorien ange-
flogen und in deren Territorien geführt. Besonders bemerkenswert erscheint die Beo-
bachtung, dass in insgesamt über hundert registrierten Fällen von Balz- und Führungs-
verhalten bei allen untersuchten Rhinocypha-Taxa Sulawesis und Neuguineas die Weib-
chen ausnahmslos zumindest anfänglich den Männchen zu deren verteidigten Eiablage-
substraten folgten (vgl. Kapitel 3.3.5). Der Paarungserfolg der Rhinocypha-Männchen 
hing daher weniger mit der Inbesitznahme und Verteidigung eines für Weibchen beson-
ders attraktiven Territoriums zusammen, als mit der Fähigkeit, Weibchen vor den Kon-
kurrenten zu entdecken und in das eigene Territorium zu führen. Da die Weibchen nach 
einer Kopulation am selben Tag nicht wieder paarungsbereit waren und kein typisches 
Aggregationsverhalten am Eiablageplatz zeigten, d. h. durch ihre Anwesenheit keine 
weiteren, ggf. unverpaarten Weibchen anlockten, erbrachte die Übernahme eines Terri-
toriums mit verpaarten Weibchen keine erhöhten Paarungschancen für die neuen Resi-
denten.    
Zur Beantwortung der Frage, ob Drohflüge ausschließlich territoriale Kämpfe darstel-
len, können nur Indizien auf Grundlage einer Kosten-Nutzen-Betrachtung herangezogen 
werden. Entsprechende Kostenaufstellungen erfolgten bisher überwiegend für Calopte-
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rygidae und territoriale Libellulidae (CORBET 1999, EASON & SWITZER 2004, HILFERT-
RÜPPELL 2004), wobei insbesondere Energieverlust, Versäumen von Paarungsmöglich-
keiten, Verlust des Territoriums bei Niederlage sowie Gefahr von Verletzungen bzw. 
Prädation hervorgehoben werden.  
Die negative Korrelation zwischen Zeitanteil der Drohflüge und Paarungserfolg weist 
darauf hin, dass intensives Drohflugverhalten bei den untersuchten Rhinocypha-Taxa 
mit hohen Kosten hinsichtlich des Versäumens von Paarungsmöglichkeiten verbunden 
ist. Da die Weibchen mittels Balzflügen gezielt durch das Männchen in das Revier ge-
führt werden und nur kurz nach dem Eintreffen am Gewässer paarungsbereit sind, sin-
ken die Paarungschancen, wenn intensiv drohfliegende Männchen die Ankunft von 
Weibchen verpassen. Andererseits schwankte der tägliche Zeitanteil der Drohflüge für 
die jeweiligen Männchen stark: Tagen mit hohem Anteil und geringem oder fehlendem 
Paarungserfolg folgten Tage mit geringerer Drohflugaktivität und hohem Paarungser-
folg, wie beispielhaft in Abb. 76 dargestellt wurde. Da die Männchen der unter weitge-
hend konstanten klimatischen Bedingungen lebenden Taxa eine sehr lange Imagi-
nalphase aufweisen (vgl. Kapitel 4.2), muss statt des täglichen Paarungserfolges der 
lebenslange Reproduktionserfolg zur Bewertung herangezogen werden. Wie bereits 
einführend dargestellt, wird dieser theoretisch stark davon beeinflusst, wie viele Weib-
chen den betreffenden Gewässerabschnitt zur Fortpflanzung aufsuchen. Obwohl regel-
mäßig Weibchen beobachtet wurden, die längere Strecken entlang des Gewässers 
migrierten, schienen adulte Individuen eine zunehmende Ortskenntnis und Ortsbindung 
aufzubauen und nach erfolgreicher Eiablage in den Folgetagen regelmäßig in die selben 
Fließgewässerabschnitte zurückzukehren. Belegt werden konnte dies am Verhalten in-
dividuell erkennbarer Weibchen von R. sp. A, die über mehrere Tage sogar im gleichen 
Territorium beobachtet wurden. Vermutlich rekrutierten sich jene 17-45 % der Weib-
chen, die ohne Führung durch das Männchen ein Eiablagesubstrat anflogen, aus diesen 
„ortskundigen“ Tieren (vgl. Kapitel 3.3.5). Individuell erkennbare Weibchen wurden 
aber auch an Folgetagen durch andere Männchen in benachbarte Territorien desselben 
Gewässerabschnittes geführt. Es stellt sich damit die Frage nach den Kriterien, die ein 
Weibchen veranlassen, einen bestimmten Abschnitt zur Eiablage auszuwählen.  
Strukturelle Habitatmerkmale allein konnten die vorgefundene Verteilung der Weib-
chen der 3 hier untersuchten Rhinocypha-Taxa nicht hinreichend erklären. Stattdessen 
wurden ein enger Zusammenhang zur Anzahl der anwesenden territorialen Männchen 
und für alle Standorte sehr ausgeglichene Geschlechterverhältnisse beobachtet. So war 
das Geschlechterverhältnis an isoliert gelegenen, aber markanten und strukturell hoch-
wertigen Plätzen (z. B. großen, im Wasser liegenden Stammstücken) ebenso ausgegli-
chen, wie an ähnlich gelegenen unauffälligeren und strukturell geringerwertigen Plät-
zen. Eine wahrscheinlich starke Orientierung an Habitatstrukturen konnte nur für R. sp. 
B auf der zur Togian-Gruppe gehörenden Insel Batudaka beobachtet werden. Deren 
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Weibchen nutzten zur Eiablage nahezu exklusiv große, im Wasser stehende Baum-
stämme, die von den Territorien der Männchen meist nur tangiert wurden (vgl. 3.3.5 
und Abb. 47). An besonders gut geeigneten Stämmen wurden mehr Weibchen bei der 
Eiablage beobachtet. Die Männchen der angrenzenden Territorien hatten dadurch wahr-
scheinlich einen höheren Reproduktionserfolg. Allerdings sind die vorliegenden Daten 
von wenigen Beobachtungstagen nicht hinreichend für eine Absicherung dieser Hypo-
these.  
Einen weiteren Erklärungsansatz für die Verteilung der Rhinocypha-Weibchen könnte 
die Kombination aus Schlupforttreue der Weibchen und lokal stark variierender Überle-
bensrate der Larven bieten. Dieser konnte infolge fehlender Langzeituntersuchungen 
nicht direkt geprüft werden. Die beobachteten Streckenflüge adulter Weibchen entlang 
der Gewässer und gewässerferner Wege und Schneisen im Wald sprechen jedoch gegen 
eine Schlupforttreue. Des Weiteren sind starke Abweichungen in den Überlebensraten 
der Larven innerhalb strukturell sehr ähnlicher, teilweise unmittelbar benachbarter 
Fließgewässerabschnitte sehr unwahrscheinlich. Schlupfbeobachtungen waren zwar 
insgesamt selten, gelangen aber auch in Flussabschnitten ohne Territorien. R. sp. A war 
am Sg. Tumonda zudem nachweislich fähig, nach einer Auflichtung des Waldes bisher 
unbesiedelte Gewässerabschnitte zu besiedeln (vgl. Kapitel 3.3.5).      
Unter Berücksichtigung der im Rahmen der Untersuchungen gewonnenen Daten er-
scheint zumindest für die 3 untersuchten Taxa R. monochroa, R. phantasma und R. sp. 
A eine zusätzliche Signalfunktion des optisch sehr auffälligen Drohflugverhaltens plau-
sibel. Im Gegensatz zu sitzenden Männchen sollten kämpfende Individuen auch für 
dismigrierende Weibchen sehr auffällig sein. Da die Rhinocypha-Männchen überwie-
gend nur eine geringe Dispersion im Umfeld des Schlupfortes zeigen, signalisieren 
Konzentrationen von Männchen indirekt einen hohen lokalen Reproduktionserfolg. Die 
hohe Signalwirkung der farbig reflektierenden Flügelunterseiten wird durch die blaue 
laterale Zeichnung auf Abdomen und Thorax zusätzlich verstärkt. Eine derartige Signal-
funktion könnte des Weiteren die ornamentartig starke Ausprägung dieser Zeichnungs-
elemente erklären, die ansonsten weder im Droh- noch im Balzflug markant präsentiert 
wurden, ganz im Unterschied zu den ähnlich gefärbten Heliocypha perforata, deren 
Drohflüge durch anhaltendes paralleles Drohen bestimmt wurden (vgl. Kapitel 3.3.3).  
Dass im Rahmen der Verhaltensevolution bei den Rhinocypha-Taxa ein abrupter Funk-
tionswandel der aggressiv motivierten Drohflüge zu einem auf die Attraktion von 
Weibchen ausgerichteten und damit dem Populationszusammenhalt dienenden Signal 
eintrat, wird jedoch als sehr unwahrscheinlich angesehen. Wesentlich wahrscheinlicher 
ist, dass die Drohflüge nach der im Verhalten der Weibchen begründeten Verringerung 
der Bedeutung der Ressourcen-Monopolisierung durch die Inbesitznahme eines beson-
ders attraktiven Eiablageplatzes vordergründig dazu dienen, den Kontrahenten von In-
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spektionsflügen, d.h. der aktiven Suche nach eintreffenden Weibchen, abzuhalten. Ver-
mutlich bildete die Signalfunktion auf die Weibchen nur einen Nebeneffekt. Dieser 
stellt unter den Bedingungen von geringer Abundanz und langzeitterritorialem und da-
mit weitgehend stationären Verhalten der Männchen jedoch ein potenziell evolutiv 
wirksames Selektionskriterium dar.  
Die vorliegenden Videoaufnahmen erlauben keine detaillierten Aussagen zum Energie-
bedarf der Drohflüge. Das sehr einfache Muster des synchronen frontalen Drohens ist 
jedoch zweifellos wesentlich weniger aufwändig als die hochfrequenten und unregel-
mäßigen Flügelschlagtypen der Drohflüge anderer Juwelenlibellen, darunter von H. 
perforata. Da die Drohflüge der langzeitterritorialen Rhinocypha-Taxa nur sehr selten 
mit territorialen Entscheidungen verbunden sind, fehlte ein selektiver Druck hin zu e-
nergieintensiven Kämpfen, die eine Entscheidung beschleunigen können. Statt dessen 
sollten die Männchen durch moderaten Energieaufwand zu langandauernden Flügen in 
der Lage sein, ohne durch physiologische Grenzen an der schnellen Reaktion und einem 
wirkungsvollen Balzflug bei Eintreffen eines Weibchens gehindert zu werden. 
Vermutlich stellen die funktionalen Aspekte Erwerb und Verteidigung eines Territori-
ums, Störung von Kontrahenten bei der Balz und der Suche nach Weibchen sowie Sig-
nalfunktion zur Attraktion von Weibchen mögliche grundlegende Motivationen im 
Drohflugverhalten von Libellen dar. Wie der Vergleich zwischen den in verschiedener 
Hinsicht ähnlichen und vermutlich verwandtschaftlich nicht allzu fern stehenden Helio-
cypha- und Rhinocypha-Taxa zeigt, kann das Verhalten der Weibchen einen Schlüssel 
zur Erklärung der Bedeutung der jeweiligen Aspekte im Verhalten der Männchen dar-
stellen, und damit die Evolution von Verhalten und Morphologie direkt beeinflussen. 
Abschließend werden in Tabelle 32 die als wesentlich erkannten Verhaltensunterschiede 
zwischen H. p. limbata und den 3 sulawesischen Rhinocypha-Taxa zusammengestellt. 
 
Tabelle 32: Zusammenfassender Vergleich der Verhaltensbeobachtungen an Rhinocypha mo-
nochroa, R. phantasma und R. sp. A sowie Heliocypha perforata limbata 
R. monochroa, 
phantasma et sp. A 
Merkmal Heliocypha perfo-
rata limbata 
sehr selten Werden Residentenwechsel durch Drohflüge er-
zwungen? 
regelmäßig 
regelmäßig Besetzen und verteidigen Männchen bestimmte 
Territorien durchgängig, auch bei tageweise fehlen-
dem Paarungserfolg? 
ausnahmsweise 
nein Präferieren Weibchen bestimmt Eiablageplätze und 
zeigen ein Aggregationsverhalten? 
ja 
nein Sind Weibchen nach Residentenwechsel regelmä-
ßig erneut paarungsbereit? 
ja 
nein Kann ein Männchen durch intensives Drohflugver-
halten seine Paarungschancen erhöhen? 
ja 
nein Kann die laterale blaue Zeichnung von Abdomen 
und Thorax einem Display zugeordnet werden? 
ja (paralleles  
Drohen)  
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Zur Beantwortung der einleitend gestellten Fragen können damit folgende Ant-
worten gegeben werden: 
• Für R. monochroa, R. phantasma und R. sp. A ergibt der Erklärungsansatz, 
dass intensives Drohflugverhalten der Männchen vordergründig der Res-
sourcenverteidigung (Monopolisierung von Eiablageplätzen) dient, keine 
plausible Aussage. Im Gegensatz zu Männchen von Heliocypha perforata 
limbata konnten die Rhinocypha-Männchen durch Erwerb und Verteidi-
gung eines bestimmten Territoriums ihre Chancen auf Reproduktionserfolg 
nicht maßgeblich steigern. 
• Bei R. monochroa und R. sp. A war der für Drohflüge aufgewendete Zeitan-
teil nachweislich negativ, bei R. phantasma vermutlich negativ mit dem Paa-
rungserfolg der jeweiligen Männchen korreliert.  
• Die vorliegenden Ergebnisse stützen die Hypothese, dass Drohflüge bei 
langzeitterritorialen Arten nicht ausschließlich der Revierverteidigung die-
nen, sondern als intraspezifische Signale für Weibchen eine zusätzliche 
Funktion für den Populationszusammenhalt besitzen. 
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5 Einfluss von Störungen auf die Wahl des 
Eiablageplatzes 
5.1 Einführung 
Die Weibchen der kurzzeitterritorialen Juwelenlibellen (vgl. Kapitel 3.4.3) bilden an 
bestimmten Eiablageplätzen teilweise individuenreiche und bei syntopem Vorkommen 
häufig interspezifische Aggregationen. MARTENS & REHFELDT (1989) und REHFELDT 
(1989) konnten am Beispiel der afrikanischen Platycypha caligata zeigen, dass die 
Wahl des Eiablageplatzes durch die Anwesenheit weiterer Weibchen beeinflusst werden 
kann und mögliche Vorteile für die Weibchen die Reduzierung bzw. Vermeidung von 
Störungen während der Eiablage durch Männchen bilden. Im Rahmen eines Feldversu-
ches an den zwei kurzzeitterritorialen Arten Heliocypha perforata limbata und Libella-
go semiopaca sollte die Frage überprüft werden, inwiefern in die Wahl auch Erfahrun-
gen während der Eiablage in den Vortagen einfließen können. Hintergrund bildeten 
Einzelbeobachtungen, dass Eiablageplätze, die Weibchen längere Zeit ungestört nutz-
ten, offensichtlich auch in den Folgetagen intensiv angeflogen wurden. Im Gegensatz 
dazu wurden für Beobachtungen und Videoaufnahmen neu installierte Plätze zwar so-
fort durch Männchen in Besitz genommen, aber fast nicht durch Weibchen genutzt. 
Voraussetzungen für den Test bildeten hohe Siedlungsdichten der zu untersuchenden 
Arten. Sehr günstige Untersuchungsbedingungen bestanden am Sg. Tahan in Westma-
laysia. Infolge ausgeprägten Niedrigwassers befanden sich am Flusslauf nur noch im 
Bereich kleinerer Stromschnellen Abschnitte mit geeigneter Strömungsgeschwindigkeit. 
Zwischen diesen existierten teilweise über mehrere hundert Meter angestaute Poolberei-
che, welche nicht dem Habitatschema der beiden Arten entsprachen. Da innerhalb der 
strömenden Bereiche nur sehr wenige geeignete Eiablageplätze in Form von sonnenex-
poniertem, im Wasser liegendem Treibholz vorhanden waren, wurden die verfügbaren 
Plätze sehr intensiv von beiden Arten genutzt. 
5.2 Methoden 
In einem Freilandexperiment wurde die Attraktivität von durch Heliocypha perforata 
limbata and Libellago semiopaca genutzten Eiablageplätzen in Abhängigkeit von ihrem 
Alter am Standort und ihrer Ungestörtheit getestet. Die Beobachtungen erfolgten vom 
24.2.-2.3.2005 am Sg. Tahan (N4° 23’ 49.9’’, E102° 24’ 08.5’’), Westmalaysia in einer 
Höhenlage von ca. 120 m NN. Eine nähere Charakterisierung des Untersuchungsgebie-
tes erfolgte in Kapitel 2.3.4.  
Während des Wahlversuches wurde die tägliche maximale Anzahl eilegender Weibchen 
beider Arten zum Höhepunkt der täglichen Aktivität an 3 benachbarten, jeweils ca. 2 m 
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voneinander entfernten und qualitativ gleichwertigen Plätzen ermittelt. Bei allen 3 Plät-
zen handelte es sich um Bruchstücke desselben Baumstammes in gleich weit fortge-
schrittenem Verrottungszustand, die maximal 5 cm aus dem Wasser ragten. Während an 
den beiden bestehenden Plätzen („gestört“ und „ungestört“) in den Vortagen in größerer 
Anzahl eilegende Weibchen festgestellt wurden, befand sich der Platz „neu“ zu diesem 
Zeitpunkt an einem ganztägig beschatteten Standort unter der Ufervegetation und wurde 
nicht zur Eiablage genutzt. Am 24.2.05 (Tag 0) wurde dieser an einem besonnten 
Standort in etwa gleicher Entfernung von ca. 2 m zu den beiden bestehenden Eiablage-
plätzen angeordnet. Die Versuchsanordnung ist aus Tabelle 33 ersichtlich. An den Ta-
gen 0 und 1 verblieben alle 3 Plätze ohne weitere Beeinflussung, während an den Tagen 
2-4 an einem der beiden bestehenden Plätze („gestört“) die eilegenden Weibchen zwi-
schen 10:37 und 12:37 Uhr Solarzeit alle 10 min durch Schwenken eines belaubten As-
tes aufgescheucht wurden. An den beiden anderen Plätzen erfolgten keine Störungen. 
Um jeweils 13:07 Solarzeit wurde dann die Anzahl anwesender eilegender Weibchen 
nach Arten getrennt erfasst. Am Tag 5 erfolgte keine Bearbeitung und am Tag 6 eine 
Nachkontrolle ohne weitere Beeinflussung. 
 
Tabelle 33: Versuchsanordnung der im Wahlversuch angebotenen Eiablageplätze nach Stö-
rungsintensität.  
Störung: Aufscheuchen aller anwesenden Weibchen durch Schwenken eines belaubten Astes 
Tag Platz „neu“ Platz „gestört“ Platz „ungestört“ 






regelmäßige Störungen von 10:37-12:37 (alle 10 min) 
1 nein nein nein 
2 nein ja nein 
3 nein ja nein 
4 nein ja nein 
5 nein nein nein 








In Abb. 59 sind die jeweils ermittelten Anzahlen der Weibchen von H. perforata limba-
ta und Libellago semiopaca für die einzelnen Eiablageplätze dargestellt. Bei beiden 
Arten dauerte es mehrere Tage, bis die Weibchen das neu platzierte Stammstück zur 
Eiablage nutzten. Dies ist insbesondere vor dem Hintergrund der Nähe zu den beiden 
bestehenden Plätzen und des durch die Störungen verursachten Ausweichverhaltens 
bemerkenswert. Im Gegensatz zu den Weibchen fanden sich bereits am Tag 0 unmittel-
bar nach ihrem Eintreffen am Gewässer die ersten Männchen am neu platzierten 
Stammstück ein und versuchten, vorbeifliegenden oder in der Nähe ruhenden Weibchen 
diesen Platz zu präsentieren. Da die Weibchen nicht oder nur kurz auf dem Platz lande-
ten und danach zur Eiablage auf die benachbarten Plätze flogen, blieben auch die 
Männchen hier nur wenige Minuten bis Stunden territorial und versuchten stattdessen 
die Residenten der Territorien an den Plätzen „gestört“ und „ungestört“ zu vertreiben. 
Der negative Einfluss der regelmäßigen Störungen auf die Zahl der eilegenden Weib-
chen ist aus den Ergebnissen deutlich ersichtlich. H. perforata erwies sich dabei im ge-
gebenen Fall als etwas störungstoleranter als die hinsichtlich der Struktur ihrer Eiabla-
geplätze weniger anspruchsvollere L. semiopaca. So blieb die Anzahl der H. perforata-
Weibchen über den Beobachtungszeitraum nahezu konstant. Die Weibchen suchten 
nach Beendigung der Störungen am ersten „Störungstag“ (Tag 2) sehr schnell wieder 
den Platz „gestört“ auf und erst ab Tag 3 war ein Rückgang der Attraktivität ersichtlich, 
der mit einer Zunahme der Weibchen am Platz „ungestört“ einherging. Nachdem am 
Vormittag von Tag 3 erstmalig ein Weibchen in Vergesellschaftung mit L. semiopaca 
zeitweilig bei der Eiablage am Platz „neu“ beobachtet wurde, begannen ab Tag 4 die H. 








































Abb. 59: Maximale Anzahl von Weibchen der Arten Heliocypha perforata limbata (links) und 
Libellago semiopaca (rechts) um jeweils 13:07 Solarzeit an drei Eiablageplätzen. 
„neu“: an Tag 0 platziert / ohne Störungen; „ungestört“: vorhanden / ohne Störung; „gestört“: 
Tag 2-4 regelmäßiges Aufscheuchen der Weibchen aller 10 min von 10:37-12:37 Solarzeit (vgl. 
auch Tabelle 33) 
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Die Weibchen von L. semiopaca erwiesen sich als störungsempfindlicher und verließen 
offensichtlich während der Versuchsdurchführung teilweise den Untersuchungsbereich. 
Dieser Art stand infolge ihrer höheren Toleranz gegenüber geringeren Strömungsge-
schwindigkeiten und der stärkeren Nutzung auch kleinerer Substratansammlungen im 
untersuchten Flussabschnitt ein breiteres Spektrum an Eiablagesubstraten zur Verfü-
gung. Im vorliegenden Fall begannen die Weibchen ab Tag 3 den Platz „neu“ zur Eiab-
lage zu nutzen. 
Dass das Wahlverhalten nicht nur durch den Störungseinfluss am jeweiligen Tag be-
stimmt wurde belegt, dass der ursprünglich sehr attraktive Platz „gestört“ auch am 
Tag 6, also zwei Tage nach Beendigung der Störungen, weiterhin von den Weibchen 
gemieden wurde. Analog zu den Ergebnissen am Platz „neu“ begannen auch hier zuerst 
Weibchen von L. semiopaca mit der Eiablage. Nachkontrollen in den späten Vormit-
tagsstunden am 4.3.2005 (Tag 8) ergaben schließlich eine weitgehend gleichmäßige 
Nutzung aller 3 Plätze. 
 
5.4 Diskussion 
Die Ergebnisse zeigen, dass die Weibchen beider Arten eine detaillierte Ortskenntnis 
hinsichtlich der Eiablageplätze besitzen und die Faktoren „störungsfreie Eiablage“ und 
„Stabilität des Substrates“ (Dauer der Lage am Platz) die Attraktivität der vorhandenen 
Substrate beeinflussen. Dass die Auswahl der Eiablageplätze in starkem Maße durch 
Erfahrungen der Libellenweibchen bei der Eiablage in den Vortagen beeinflusst werden 
kann, wurde bislang noch nicht beschrieben.  
MARTENS & REHFELDT (1989) interpretierten die Aggregationen der Weibchen als „pro-
tective alliance“ gegenüber balzenden und sich annähernden Männchen, diskutieren 
aber auch das relativ geringere Prädationsrisiko innerhalb der Gruppe. Dass durch die 
Vergesellschaftung und beschränkte Raumnutzung innerhalb eines fest strukturierten 
Habitates zumindest theoretisch eine Reduktion des Risikos einer Prädation möglich ist, 
entspricht den vorliegenden Kenntnissen (z. B. VINE 1973, VULINEC 1990). Nach eige-
nen Beobachtungen kommen als wahrscheinliche Prädatoren für eilegende Weibchen 
einerseits Frösche, Fische und Jagdspinnen, andererseits Vögel (überwinternde Gebirgs-
stelzen Motacilla cinerea und Scherenschwänze Enicurus spp.) in Frage. Zumindest die 
erstgenannte Gruppe beinhaltet vorwiegend Arten mit kleinräumigen Aufenthaltsberei-
chen. Das Vorhandensein von eilegenden Weibchen sowie das der intensiv diesen Platz 
umkämpfenden Männchen indiziert mit hoher Wahrscheinlichkeit die Abwesenheit ent-
sprechender (Lauer)jäger. Dass Aggregationen von eilegenden Libellen eine nachweis-
bare Schutzfunktion gegenüber der Prädation durch Frösche haben können, zeigte 
MARTENS (1992) experimentell am Beispiel der Zygoptere Platycnemis pennipes.    
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Eine weitere theoretisch positive Wirkung für die Weibchen bildet die Aufwertung des 
Platzes mit dem Effekt, dass einerseits die Fitness des Territoriumeigentümers durch 
ständige Kämpfe geprüft wird, andererseits die Männchen durch die Auseinanderset-
zungen mit Rivalen aber auch von Balzverhalten und Paarungsversuchen abgehalten 
werden. Voraussetzungen für eine erfolgreiche Paarung waren stets intensive Balzflüge 
des Männchens. Daraus resultiert, dass für die Weibchen eine weitere direkte Möglich-
keit zur Partnerwahl gegeben ist.  
Das besonders bei den Weibchen von H. perforata ausgeprägte konservative Wahlver-
halten kann möglicherweise auch mit der Adaption an schnell und turbulent strömende 
Fließgewässer in Verbindung stehen und selektive Vorteile infolge der stets bestehen-
den Verdriftungsgefahr ergeben. Da die Weibchen teilweise große Mengen an Eiern in 
einzelne große Holzstücke ablegen, könnte sich ein Abdriften in Bereiche mit für die 
Larvalentwicklung ungeeigneten Strömungsbedingungen sehr schwerwiegend auf den 
individuellen Reproduktionserfolg des Weibchens auswirken.  
Es liegen keine Kenntnisse darüber vor, ob sich Weibchen, die in Flussabschnitten mit 
einer Vielzahl kleinerer Eiablageplätze ihre Gelege weiter streuen, ein analoges oder ein 
stärker opportunistisches Wahlverhalten zeigen. Leider scheiterte die im Frühjahr 2006 
dazu geplante Wiederholung und Erweiterung der Versuche infolge ungünstiger Was-






Die dem Test zugrunde liegende Frage, ob die Wahl des Eiablageplatzes durch die 
Störungsintensität an diesem Platz in den Vortagen beeinflusst wird, kann damit 
bejaht werden. Geringe Störungsintensität ist damit ein wesentliches Auswahlkri-
terium der Weibchen für den Eiablageplatz, wobei die Tiere offensichtlich in der 




6 Reproduktionsverhalten von Neurobasis kaupi
 (Calopterygidae) 
6.1 Vorbemerkungen 
Der vorliegende Teil entspricht inhaltlich im Wesentlichen den in GÜNTHER (2006) 
publizierten Darstellungen.  
Der Genus Neurobasis Selys, 1853 ist in der orientalischen und australasiatischen Regi-
on von Pakistan bis Neuguinea verbreitet (BRIDGES 1993, STEINMANN 1997). Für den 
australischen Kontinent liegen lediglich historische, ungesicherte Funde der auf Neu-
guinea weit verbreiteten Art N. australis von Cape York vor (WATSON et al. 1991, 
THEISCHINGER & HAWKING 2006), wobei Theischinger bezweifelt, dass Pracht- und 
Juwelenlibellen jemals zur australischen Fauna gehörten (pers. Mitteilung). Neurobasis 
sensu lato beinhaltet gegenwärtig 14 Arten (ORR & HÄMÄLÄINEN 2007). Bei allen Arten 
handelt es sich um sehr große Zygoptera. Die Männchen besitzen opake Hinterflügel, 
deren Oberseiten auffällig blau oder grün reflektieren (Abb. 60), wobei sich die Färbung 
in Abhängigkeit vom Betrachtungswinkel stark verändert. Die physikalischen Grundla-
gen der irisierenden Färbung wurden durch VUKUSIC et al. (2004) beispielhaft an N. 
chinensis untersucht. Sie beruhen auf einem vielschichtigen System kutikulärer Flächen 
mit unterschiedlichem Brechungsindex, die bevorzugt Licht von ca. 510 nm reflektiert. 
Eigene Ergebnisse zum Reproduktionsverhalten betreffen vorrangig die Arten N. kaupi 
und N. chinensis. Ferner liegen zum Verhalten von N. luzoniensis, N. ianthinipennis und 
N. australis Einzelbeobachtungen mit stark anekdotischem Charakter vor, die in die 
Diskussion der Ergebnisse einbezogen werden. 
 
 
Abb. 60: Linker Vorder- und Hinterflügel von Neurobasis-Männchen in dorsaler Ansicht. 




Zielstellung der Arbeiten bildete zunächst die Erfassung von Grundlagendaten zu Habi-
tatnutzung und Verhalten der für Sulawesi endemischen Art N. kaupi. Die wenigen vor-
liegenden Publikationen zur Art (z. B. BRAUER 1867, KARSCH 1903, RIS 1916, LIEF-
TINCK 1955, ASKEW et al. 1989, SCHNEIDER 1997, 2004) enthalten nahezu ausschließ-
lich taxonomische und faunistische Angaben. Zusätzlich sollte die Frage geklärt wer-
den, ob das Reproduktionsverhalten artspezifische Unterschiede zu anderen Neurobasis-
Arten bzw. Calopterygiden aufweist.  
 
Neurobasis kaupi Brauer, 1867   
„Das tiefe, an manche Euploea-Arten erinnernde Blau der Hinterflügel-
oberseiten des % ist eine der prachtvollsten Farben, die bei den Odona-
ten vorkommen; das licht goldfarbene & steht dazu in wunderbarem 
Kontrast“                                                                   (RIS 1916) 
Locus typicus: Celebes [wohl Nordsulawesi (LIEFTINCK 1955)]  
 
   
Abb. 61: Neurobasis kaupi 
a: Männchen (27.2.1997 Sg. Wera, Poso-See, Zentralsulawesi), b: Weibchen (27.2.1997 ebenda)  
Die in Sulawesi (Celebes) einschließlich einiger vorgelagerter Inseln endemische Art ist 
der größte bekannte Vertreter der Gattung und zeichnet sich durch verhältnismäßig brei-
te Hinterflügel mit tief blau reflektierender Oberseite (Abb. 60a, Abb. 61a) aus. Eine 
spezifische Signalfärbung an der Unterseite der letzten Abdominalsegmente der Männ-
chen fehlt. Die Flügel der Weibchen (Abb. 61b) sind hyalin und leicht goldbraun getönt. 
a b 
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LIEFTINCK (1955) unterschied die Populationen von Zentral- und Südsulawesi von de-
nen der nördlichen Minahasa-Halbinsel und beschrieb die südliche Form als separate 
Unterart pavo. Trennende Merkmale bildeten die größere Körpergröße und die relativ 
geringere Ausdehnung der metallisch irisierenden Flächen auf den Hinterflügelobersei-
ten der Männchen südlicher Populationen. Aktuelle Sammlungsbelege aus verschiede-
nen Teilen der Insel zeigen jedoch eine starke clinale Variation, die sowohl von Nord 
nach Süd, als auch von Ost nach West nachweisbar ist. Die unterartliche Trennung ist 
damit nicht mehr aufrecht zu erhalten (J. VAN TOL, pers. Mitteilung und eigene Sichtung 
der Sammlung RMNH). 
6.2 Material und Methoden 
Die Verhaltensanalyse basiert auf teilweise videogestützten Verhaltensbeobachtungen 
an insgesamt 31 Beobachtungstagen in den Jahren 1993-1999. In Tabelle 34 sind die 
Beobachtungsgebiete und die Anzahl der Beobachtungstage pro Gebiet aufgelistet. Den 
Schwerpunkt bildeten Untersuchungen der Jahre 1997-1999 im Umfeld des Poso-Sees 
(Zentralsulawesi) sowie ergänzende Untersuchungen bei Bantimurung (Südsulawesi, 
1994 und 1999). Ferner wurden Einzelbeobachtungen aus dem Umfeld des Lore-Lindu-
Nationalparks in Zentralsulawesi (Gimpu, Gintu, Kamarora) einbezogen. Alle unter-
suchten Populationen entsprechen im Habitus der ehemals durch LIEFTINCK (1955) als 
N. kaupi pavo beschriebenen Form (SCHNEIDER 2004; Sammlungsvergleich RMNH). 
Tabelle 34: Beobachtungsgebiete von Neurobasis kaupi in den Jahren 1993-1999  
Beobachtungsgebiet 







Zentralsulawesi: Einzugsgebiet Poso-See (Sg. Poso)  
Straße Tonusu-Gintu: Sg. Wera 1°45’S, 120°32’E 520-800 14 
Straße Tonusu-Gintu: Sg. Tumonda (westliche 
Zufluss zu Sg. Wera) 
1°45’S, 120°31’E 670-800 5 
Straße Tonusu-Gintu: Sg. Peatua 1°47’S, 120°29’E 1150-1250 1 
Tentena: Bächlein Ostufer Poso-See 1°50’S, 120°38’E 600-800 1 
Salukaia: Sg. Kamba westlich Poso-See 1°52’S, 120°39’E 550 1 
Pendolo: Bach westlich Ortslage 2°04’S, 120°40’E 520 1 
Zentralsulawesi: Einzugsgebiet Sg. Lariang 
Gimpu: westlicher Zufluss des Sg. Pebatua 
südlich von Gimpu 
1°39’S, 120°02’E 450-500 1 
Straße Tonusu-Gintu: Sg. Malei und Zuflüsse  1°49’S, 120°21’E 1100-1300 2 
Gintu (Bada-Tal): Sg. Betaua nahe Bomba 1°51’S, 120°17’E 800 1 
Zentralsulawesi: Einzugsgebiet Sg. Palu 
Kamarora: Bäche um PHPA Ranger Station 1°11’S, 120°08’E 700 3 
Südsulawesi: Einzugsgebiet Sg. Maros 




In der Mehrzahl der Fälle wurden Untersuchungen an begrenzten Fließgewässerab-
schnitten vorgenommen und das Verhalten vom frühen Morgen, wenn die Männchen 
ihre Territorien bezogen, bis zum späten Nachmittag, wenn die reproduktiven Aktivitä-
ten beendet wurden, beobachtet. Die intraspezifischen Verhaltensweisen wurden notiert 
und vor Ort beschrieben, was z .T. unter Nutzung eines Diktiergerätes bzw. auf der Au-
diospur der Videokamera erfolgte. Wesentliche Verhaltenselemente wurden mittels ei-
ner Videokamera S-VHS-C Movie Camera NV-S99E aufgezeichnet und unter Nutzung 
eines Panasonic Video Cassette Recorders NV-HD660EG/EC mit einer Auflösung von 
25 s-1 analysiert. Insgesamt standen 61 min Videomaterial für die Analyse zur Verfü-
gung. Durch die Konzentration auf einen beschränkten Gewässerabschnitt und dem 
Schwerpunkt auf Beobachtungen des Paarungs- und Eiablageverhaltens können nur 
generelle Muster des Territorialverhaltens beschrieben werden. 
 
6.3 Ergebnisse 
6.3.1 Lebensraum und Habitatnutzung 
N. kaupi konnte an sehr verschiedenartigen klaren und schnellfließenden Bächen und 
Flüssen nachgewiesen werden. Die Mehrzahl dieser Gewässer befand sich innerhalb 
von primären oder sekundären Waldbeständen. Die offene Weite der besiedelten Was-
serläufe variierte zwischen 0,5 und 50 m. Unter Berücksichtigung der Habitatcharakte-
ristik aller Fundorte scheint die Art Bäche und kleine Flüsse in geschlossenen Waldge-
bieten oder zumindest mit gut entwickelten Galeriewäldern zu bevorzugen. 
Die höchsten Populationsdichten wurden an kleineren, strukturreichen und schattigen 
Regenwaldflüssen mit schneller Strömung und geringer Wassertiefe beobachtet. Die Art 
wurde in den Tineba Mountains (Zentralsulawesi) bis in eine Höhe von ca. 1250 m NN 
nachgewiesen, fehlte in diesem Gebiet aber vollständig an zwar strukturell geeignet 
erscheinenden, aber kalten Bergbächen in Höhen über 1500 m NN. Im Bereich des Sg. 
Malei und seiner zufließenden Bäche (Zentralsulawesi) trat N. kaupi in Höhenlagen von 
1100-1200 m NN noch in bemerkenswert hohen Abundanzwerten von bis zu 5 Männ-
chen pro 100 m Gewässerlauf auf. Infolge ihres Quellgebietes im Bereich eines Hoch-
moorkomplexes führten diese Bäche dystrophes Wasser und wiesen bei einmaligen ori-
entierenden Messungen mit 18,7-19,2 °C höhere Wassertemperaturen auf als höhenmä-
ßig vergleichbare Klarwasserbäche (16,0-16,8 °C) im gleichen Gebiet. Die gemessenen 
Wassertemperaturen an den einzelnen besiedelten Gewässern reichten von 19-26 °C, die 
Gewässer mit den höchsten beobachteten Populationsdichten wiesen Temperaturen von 
20-23 °C auf. Der pH-Wert umfasste die Spanne von 6,5 (Sg. Malei; dystroph) bis 8,0 
(Sg. Wera; Klarwasser mit starken Kalksinterbildungen).  
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Die Imagines beider Geschlechter wurden nahezu exklusiv entweder direkt am Fließ-
gewässer oder in höheren Vegetationsstraten über dem Gewässer angetroffen. Essentiell 
notwendige Ressourcen stellten Eiablagesubstrate, insbesondere untergetaucht flutende 
Wurzelmatten (Abb. 81 im Anhang) bzw. gelegentlich submers flutende grasartige oder 
krautige Vegetation dar. Falls keine anderen Strukturen verfügbar waren, wurden An-
sammlungen von dünnem Treibholz durch Männchen verteidigt, eine erfolgreiche Eiab-
lage in derartige Substrate konnte jedoch nicht nachgewiesen werden. Optimal fluteten 
die Eiablagesubstrate lose in einer Wassertiefe von 5-15 cm, gelegentlich durch die 
Strömungsbewegung die Wasseroberfläche durchbrechend, in schnellfließenden „run-
nels“ mit gleichförmigen Strömungsverhältnissen. Die Mehrzahl der Larvenfunde ge-
lang ebenfalls an diesen Strukturen. Zusätzlich wurden einzelne Larven in turbulent 
durchströmten Treibholzansammlungen und unter Steinen beobachtet. Dabei war es 
generell schwierig, Larven oder Exuvien zu finden, selbst in Gewässern mit hoher Dich-
te an Imagines gelangen nur wenige Funde.  
N. kaupi fehlte an schlammigen Gewässerabschnitten, z.B. in der Nähe von Rodungs-
flächen, Reisfeldern oder Siedlungen und erreichte in Gewässern mit durch saisonale 
Einflüsse oder anthropogene Störungen in den Einzugsgebieten hervorgerufenen starken 
Wasserstandsschwankungen nur sehr geringe Dichten. Fortschreitende Rodungen im 
Mittellauf des Sg. Wera unterhalb der Salopa-Fälle (Zentralsulawesi) führten im Zeit-
raum 1993-1999 zu einem markanten, jedoch nicht näher quantifizierten Abundanz-
rückgang. Die beobachtete Präferenz von Wäldern kann damit sowohl mit der Nah-
rungsgrundlage für die Imagines und günstigen mikroklimatischen Verhältnissen, aber 
auch mit indirekten Einflüssen auf die hydrologische Charakteristik der Larvallebens-
räume assoziiert sein.   
6.3.2 Territorialverhalten und Drohflüge der Männchen 
Die dargestellten Ergebnisse beruhen auf der Verteilung von mehreren hundert repro-
duktiv aktiven Männchen während der faunistischen Erkundungen verschiedener Fließ-
gewässer sowie den detaillierten Beobachtungen des Verhaltens einzelner Männchen 
über die gesamte tägliche reproduktiv aktive Phase (n=64). 
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Abb. 62: Neurobasis kaupi: Größe und Form der Territorien von 2 Männchen an einem schma-
len Bach (Sg. Peatua nordwestlich des Poso-Sees, Zentralsulawesi, 26.2.1997). 
Die Territorien sind über flutenden Wurzeln etabliert und durch römische Zahlen gekennzeich-
net. Der Verlauf der Grenzen ist durch Strich-Punkt-Linien markiert. Die gestrichelte Linie be-
grenzt den Bereich, in welchem das meiste aggressive Verhalten beobachtet wurde (aus GÜN-
THER 2006). 
Erfolgreiche Paarungen konnten nur bei territorialen Männchen beobachtet werden. Sie 
verteidigten bestimmte Bachabschnitte bzw., bei größeren Fließgewässern, Teile des 
Gewässerabschnittes im Umfeld potenzieller Eiablageplätze. Die Größe der Territorien 
war abhängig von der Gewässerbreite und der Populationsdichte. An kleinen Bächen 
mit geringer Populationsdichte wurde in der Regel ein Gewässerabschnitt von mehreren 
Metern durch 1 Männchen verteidigt. In diesen Fällen bildeten (visuelle?) Barrieren wie 
liegende Stämme und Laufkrümmungen die Reviergrenzen (Abb. 62). 
In größeren Bächen und in Flüssen teilten sich gelegentlich 2 und mehr Männchen einen 
bestimmten Gewässerabschnitt (Abb. 63). Hier wurden jeweils ein qualitativ hochwerti-
ger Eiablageplatz oder eine Häufung potenziell geeigneter Substrate durch die Männ-
chen monopolisiert und gegen andere Männchen verteidigt. Die Grenzen der Territorien 
waren häufig weniger fest ausgeprägt als dies an schmalen Bächen der Fall war. Dies 
betraf insbesondere Territorien, die nicht durch eine markante Barriere getrennt wurden, 
so dass permanenter Sichtkontakt zwischen benachbarten territorialen Männchen be-




Abb. 63: Neurobasis kaupi: Größe und Form der Territorien von 3 Männchen an einem kleinen 
Fluss (Sg. Wera nordwestlich des Poso-Sees, Zentralsulawesi, 18-21.8.1999). 
Die Territorien sind über flutenden Wurzeln etabliert und durch römische Zahlen gekennzeich-
net. Der etwaige (idealisierte) Verlauf der Grenzen ist durch Strich-Punkt-Linien markiert. Die 
gestrichelte Linie begrenzt den Bereich, in welchem das meiste aggressive Verhalten beobachtet 
wurde (aus GÜNTHER 2006). 
Die gemessenen Minimaldistanzen zwischen den Zentren der regelmäßig patrouillierten 
Gebiete benachbarter, territorial etablierter Männchen variierten zwischen 4 und 25 m 
und konnten sich, z. B. durch Etablierung eines weiteren territorialen Männchens, auch 
innerhalb eines Beobachtungstages verändern. Während der gesamten täglichen Phase 
der Territorialität konnten Männchen-Männchen-Interaktionen zwischen benachbarten 
Revierinhabern regelmäßig bis zu Distanzen von 25 m festgestellt werden. Die bei-
spielsweise gegenüber Eindringlingen intensiv verteidigten Bereiche wiesen jedoch üb-
licherweise eine Länge von weniger als 10 m auf. 
Die Verteilung der Territorien war eindeutig durch die Habitatstruktur beeinflusst. Ul-
timate Voraussetzung war das Vorhandensein attraktiver potenzieller Eiablageplätze. 
Dies bedingte eine ungleichmäßige Verteilung entlang der Fließgewässer und Schwie-
rigkeiten bei der Abschätzung der Populationsdichte. Die höchste Populationsdichte 
wurde an einem strukturell sehr gut geeigneten Abschnitt des oberen Sg. Wera (Poso-
See-Gebiet, Zentralsulawesi) von 10-15 m Breite innerhalb ungestörten Primärwaldes 
beobachtet. Sie betrug durchschnittlich ca. 15 adulte Männchen pro 100 m Gewässer-
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lauf. Im Gegensatz dazu betrug die Dichte am Sg. Patunuang Asue (südöstlich von Ban-
timurung, Süd-Sulawesi) auf einem durch starke Wasserstandschwankungen gekenn-
zeichneten und von älteren Sekundärwäldern umgebenen Abschnitt von 15-20 m Breite 
weniger als 0,1 adultes Männchen pro 100 m. Bei sehr geringer Populationsdichte fan-
den sich meist lokale Häufungen mehrerer Territorien im Wechsel zu längeren unbesie-
delten Gewässerabschnitten, auch ohne dass gravierende Unterschiede in der Habitat-
struktur erkennbar waren. Männchen mit solitären Revieren wurden nur sehr selten be-
obachtet. In keinem Fall gelangen Beobachtungen, die auf einen Zusammenbruch des 
Territorialverhaltens infolge zu hoher Männchendichte deuteten.  
Im Poso-See-Gebiet (Zentralsulawesi) traten keine nachweisbaren Unterschiede in der 
Populationsdichte der untersuchten Gewässerabschnitte zwischen den Monaten Febru-
ar/März und Juli/August/September auf. Dagegen wurde N. kaupi im Gebiet um Banti-
murung (Südsulawesi) bei jedem Aufenthalt in den Monaten August/September nach-
gewiesen, fehlte jedoch bei allen Aufenthalten in den Monaten Februar und März.  
Die Männchen besetzten ihre Territorien in den Vormittagsstunden. Das aggressive 
Verhalten begann, sobald die ersten Sonnenflecken das Gewässer erreichten. Gegen 
10:00 Uhr waren nahezu alle Territorien etabliert. Die Männchen beendeten das aggres-
sive Territorialverhalten an sonnigen Tagen zwischen 16:00 und 17:00 Uhr, nachdem 
die Weibchen die Eiablageplätze verlassen hatten. Bei trübem und regnerischem Wetter, 
wenn keine paarungsbereiten Weibchen erschienen, endete die aggressive Phase bereits 
zwischen 13:00 und 15:00 Uhr.  
Vielfach konnten einzelne Männchen über mehrere Tage im gleichen Territorium beo-
bachtet werden. In einem Fall besetzte ein Männchen mit einer charakteristischen Kerbe 
im linken Hinterflügel dasselbe Revier über vier aufeinander folgende Tage. Beim er-
neuten Aufsuchen dieses Platzes nach 12 Tagen wurde dieses Männchen wiederum am 
selben Platz angetroffen. Andererseits waren an wolkigen und regnerischen Tagen, in 
Abwesenheit paarungsbereiter Weibchen, die Männchen weniger streng an bestimmte 
Territorien gebunden. So wechselten 12 von 15 beobachteten Männchen unter ungüns-
tigen Wetterbedingungen mehrfach am Tag das Territorium und beendeten das Territo-
rialverhalten am frühen Nachmittag. Territoriale Männchen nutzten in der Regel 2 bis 4 
bevorzugte Warten innerhalb ihrer Territorien. Diese Warten bildeten meist Treibholz, 
überhängende oder auf Bänken wachsende Pflanzen bzw. große Steine in 0,1 bis 0,5 m 
Höhe über dem Wasserspiegel. Gelegentlich nach Störungen genutzte Warten waren 
teilweise höher, Warten in der unmittelbaren Umgebung von Eiablageplätzen häufig 
niedriger. Die Sitzwarten waren grundsätzlich so platziert, dass das Männchen den Ei-
ablageplatz bzw. den attraktivsten Eiablageplatz des Territoriums kontrollieren und auf 
sich aufmerksam machen konnte.  
Sitzende Männchen zeigten ihre Anwesenheit durch kurzes synchronisiertes Öffnen der 
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Flügel („Flügelklappen“) an. Dabei öffneten sie die Hinterflügel bis zu einem Winkel 
von ca. 180° parallel zum Untergrund und drehten sie in dieser Position bis zu einem 
Winkel von 70° nach hinten. Wenn die Männchen auf sehr niedrigen Warten direkt an 
der Wasseroberfläche saßen, wurden die Hinterflügel teilweise schräg nach vorn geöff-
net und dann in horizontale Position gedreht. Das Öffnen der Vorderflügel erfolgte je-
weils mit geringer zeitlicher Verzögerung bis zu einem Winkel von ca. 40°. In 23 analy-
sierten Beispielen betrug der Mittelwert für das Öffnen der Flügel bis zur horizontalen 
Position ca. 0,3 s, für das Drehen nach hinten weniger als 0,05 s und für das Schließen 
der Flügel ca. 0,07 s. Insgesamt nahm das Flügelsignal ca. 0,3-0,4 s in Anspruch. Es 
bestanden deutliche Unterschiede zwischen diesem Signal und dem abwehrenden Flü-
gelspreizen als Reaktion auf Störungen. In 2 analysierten Beispielen von defensivem 
Flügelspreizen eines sitzenden Männchens, beide ausgelöst durch agonistisches Verhal-
ten eines blauen Rhinocypha-Männchens, waren die Signale um etwa 0,2 s kürzer als 
das oben beschriebene „Flügelklappen“. Die Zeit für das Öffnen und Schließen der Flü-
gel betrug jeweils ca. 0,07 s. Leider enthält das vorliegende Videomaterial keine Bei-
spiele mit einer für die Analyse ausreichenden zeitlichen Auflösung zu Reaktionen ei-
nes sitzenden Männchens gegenüber einem anfliegenden artgleichen Männchen. 
Die Revierinhaber vollführten regelmäßige Patrouilleflüge, bei denen die potenziellen 
Eiablageplätze ebenso wie die Randbereiche der Territorien angeflogen wurden. Wäh-
rend dieser Flüge wurden sowohl Weibchen, als auch in das Territorium eingedrungene 
Männchen entdeckt. Höchstwahrscheinlich dienten die Patrouilleflüge auch dazu, an-
kommenden oder in Sichtweite sitzenden Weibchen die Anwesenheit des Männchens zu 
signalisieren. Die zeitliche Auflösung der Videoaufnahmen war für eine zufrieden stel-
lende Analyse des Flugstils der Patrouilleflüge, insbesondere der Bewegung der hyali-
nen Vorderflügel, nicht ausreichend. Es war jedoch klar ersichtlich, dass der typische 
Flugstil der Calopterygidae mit synchronem Schlag aller Flügel die Basisbewegung 
bildete. In dem Moment, wenn alle Flügel voll ausgebreitet waren, unmittelbar vor Be-
ginn des Rückschlages, wurde die Bewegung kurzzeitig gestoppt. Darüber hinaus war 
die Schlagamplitude der Hinterflügel vielfach reduziert, teilweise so stark, dass sie sta-
tionär erschienen. In diesem Flugstil war die auffällig blau reflektierende dorsale Ober-
seite der Hinterflügel ständig sichtbar. Er wurde besonders nahe von Eiablageplätzen, 
nahe prominenter Strukturen innerhalb der Territorien, an Bereichen mit unübersichtli-
chen (Vegetations-)Strukturen, zwischen denen Weibchen wahrscheinlich schwieriger 
zu entdecken waren, sowie in Grenznähe zu Nachbarterritorien gezeigt. Selbst wenn der 
Flügelschlag mit voller Amplitude erfolgte, entstand durch die Bewegung während des 
Vor- und Rückschlages sowie eine leichte Drehbewegung der Hinterflügel ein sehr auf-
fälliges optisches Signal. 
In die Territorien eindringende artgleiche Männchen wurden zunächst durch kurze An-
griffsflüge vertrieben. Länger andauernde Konflikte leiteten zu Drohflügen über, in 
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welche bis zu 5 Männchen involviert waren. Das Grundmuster bildeten Verfolgungsflü-
ge mit synchronisiertem Flügelschlag, in denen mit steigender Intensität des Disputes 
die Schlagamplitude der Hinterflügel zunehmend reduziert wurde. Waren nur 2 Männ-
chen beteiligt, so flogen sie sehr schnell den Gewässerlauf auf und ab. Waren drei oder 
mehr Männchen beteiligt, so umflogen sie einander auf lockeren Kreisbahnen mit auf-
fällig präsentierten Hinterflügeln. Die nächste Stufe bildeten „Kreiselflüge“ (vgl. Abb. 
64), in denen 2 oder seltener 3 Männchen in engen, nach oben gerichteten Spiralbahnen 
einander umflogen. Die Tiere flogen dabei aufwärts, trennten sich aber nach maximal 
1 m Steighöhe, kehrten auf ihre ursprüngliche Flughöhe von wenigen Dezimetern über 
dem Wasserspiegel zurück und begannen den „Kreiselflug“ erneut. Diese Kämpfe wa-
ren meist kurz und schnell. Das Verhalten wurde häufig durch plötzliche Richtungs-
wechsel und kurze Angriffs- und Verfolgungsflüge mit synchronisiertem Flügelschlag 
unterbrochen. Diese beiden Flugstile inklusive verschiedenster Übergänge bildeten die 
große Mehrheit der beobachteten Drohflüge zwischen N. kaupi-Männchen.  
Drohflüge zwischen 2 Männchen wechselten manchmal in ruhigere, gleichmäßig krei-
sende „Kreisflüge“, die bis zu 4 min andauerten und in denen beide Männchen einander 
auf einer konstanten Kreisbahn von ca. 0,5-0,7 m Durchmesser mit nahezu unbeweglich 
präsentierten Hinterflügeln umflogen. Länger andauernde „Kreisflüge“ waren verhält-
nismäßig selten und konnten insgesamt nur in 8 Fällen beobachtet werden. Der Flugstil 
war jedoch sehr gut von den „Kreiselflügen“ differenziert. Leider gelangen keine Vi-
deoaufnahmen von „Kreisflügen“ mit einer für die weitere Analyse hinreichenden Qua-
lität, da die Tiere während dieses Verhaltens sehr störungsempfindlich reagierten und 
bei Annäherung zu anderen Flugstilen wechselten. Das Drohverhalten der Art basierte 
ausschließlich auf optischen Signalen, ein gezielter direkter Körperkontakt wurde in 
keinem Fall beobachtet.     
                 
Abb. 64: Neurobasis kaupi: Kreiselflüge drohfliegender Männchen mit präsentierten Hinterflü-
geln (a), unterbrochen durch überraschende Richtungswechsel und kurze Angriffsflüge (b)  
(aus GÜNTHER 2006). 
a b 
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Die Beobachtungen zeigen eine Abhängigkeit der Reizschwelle, deren Überschreitung 
agonistisches Verhalten auslöste, vom Erregungszustand der Tiere. Die Schwelle war in 
den Vormittagsstunden, kurz nach der Okkupierung der Territorien und unmittelbar 
nach erfolgreichen Paarungen besonders niedrig. In diesen Phasen löste bereits ein Auf-
fliegen eines in Sichtweite sitzenden Nachbarn bzw. ein Vorbeiflug eines fremden 
Männchens Territorialverhalten aus. In den späten Vormittagsstunden, wenn die Weib-
chen begannen, in die Territorien der Männchen einzufliegen, sowie in den Nachmit-
tagsstunden, wenn sich Weibchen bei der Eiablage im Territorium befanden, lag die 
Reizschwelle merklich höher. In diesen Phasen lösten regelmäßig erst mehrfache ag-
gressive Anflüge eines anderen Männchens Drohflüge des Revierinhabers aus. 
Immature Individuen beider Geschlechter bevorzugten neutrale Gebiete wie territorien-
freie Gewässerabschnitte oder höhere Vegetationsstrukturen über dem Wasser. Im Falle 
höherer Populationsdichten bildeten sich lose Ansammlungen jagender Tiere, an denen 
auch nicht reproduktiv aktive Weibchen beteiligt waren. Innerartliche Interaktionen 
waren dabei auf die Verteidigung bevorzugter Sitzwarten beschränkt.   
6.3.3 Reproduktionsverhalten 
In die quantitative Analyse zum Reproduktionsverhalten wurden 99 vollständig beo-
bachtete Fälle einbezogen, in denen ein Weibchen das Territorium eines Männchens 
erreichte und vom Revierinhaber entdeckt wurde. Von diesen Fällen führten letztendlich 
16 zu erfolgreichen Paarungen. Zusätzlich standen zahlreiche Teilbeobachtungen von 
Verhaltenssequenzen zur Verfügung. Die gesamte Datenbasis umfasste insgesamt 46 
Beobachtungen von Paarungen und beginnendem Eiablageverhalten aus 31 Beobach-
tungstagen. 
Das in Abb. 65 dargestellte schematische Ethogramm beschreibt die Grundmuster des 
Reproduktionsverhaltens. Die integrierten Zahlen bezeichnen dabei die Anzahl der beo-
bachteten Fälle auf Basis der 99 vollständig beobachteten Männchen-Weibchen-
Interaktionen. Das Balzverhalten lösten diejenigen Weibchen aus, die entweder aus hö-
heren Vegetationsschichten oder entlang des Gewässerlaufes in die Territorien der 
Männchen einflogen. In besonderem Maße für die Männchen attraktiv waren fliegende 
Weibchen. Wurden durch patrouillierende Männchen bereits sitzende Weibchen ent-
deckt, so begannen die Männchen die Balz überwiegend erst nach dem erneuten Auf-
fliegen des Weibchens. Besonders neu in einem Territorium eingetroffene Weibchen 




Abb. 65: Neurobasis kaupi - Schematisches Ethogramm des Reproduktionsverhaltens. 
Die Zahlen bezeichnen die Anzahl beobachteter Fälle. 
 
Abb. 66: Neurobasis kaupi - Balzflug eines 
Männchens mit nahezu stationär präsentierten Hin-
terflügeln und nach oben gebogenem Abdomen-
ende (aus GÜNTHER 2006). 
Sobald ein Männchen ein neu ankommendes Weibchen entdeckte, flog es dieses unver-
züglich frontal an, umkreiste es und versuchte es im Balzflug zu einem potenziellen 
Eiablageplatz innerhalb seines Territoriums zu führen. Während der Balz (Abb. 66) 
präsentierten die Männchen die dorsale Seite der Hinterflügel. Dabei wurde die Schlag-
amplitude soweit reduziert, bis die geöffneten Flügel, in einen Winkel von 30-50° zur 
Horizontalen gedreht, nur noch entsprechend der Schlagfrequenz zitterten. Die Signal-
wirkung der intensiv blau reflektierenden dorsalen Färbung war bei dieser auch im Stre-
ckenflug nahezu stationären Präsentation der Hinterflügel maximiert. Das Abdomen 
wurde waagerecht gehalten, die hinteren Segmente 8-10 waren nach oben gebogen, ob-
wohl sie distal keine spezifische Signalfärbung aufwiesen. 
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Abb. 67: Neurobasis kaupi: Balzflug: 
das Männchen präsentiert das submerse 
Eiablagesubstrat, während das Weibchen 
mit hängenden Beinen in die Strömung 
tastet (aus GÜNTHER 2006). 
Am potenziellen Eiablageplatz flogen die Männchen entgegen der Strömungsrichtung 
sehr flach über der Wasseroberfläche. Während des Displays flogen sie, parallel zur 
Strömungsrichtung, in einem bis zu ca. 20 cm vor und zurück pendelnden Flug über 
dem untergetauchten Substrat. Die Hinterflügel wurden dabei nahezu bewegungslos 
präsentiert, wobei die Hinterseiten die Wasseroberfläche berührten und bei ausreichend 
starker Strömungsgeschwindigkeit sehr charakteristische Wellen an der Wasseroberflä-
che hervorriefen (Abb. 67).  
Die fliegenden Weibchen von N. kaupi folgten dem Balzflug der Männchen grundsätz-
lich, zumindest anfänglich. Nur eine Minderheit von (nicht paarungsbereiten?) Weib-
chen drehte kurz nach Beginn des Balzverhaltens ab und verließ den Gewässerabschnitt. 
Sitzende Weibchen verfügten über ein charakteristisches abwehrendes Drohen gegen-
über balzenden Männchen. Sie breiteten ihre Flügel weit gespreizt und bis unter die 




Abb. 68: Neurobasis kaupi: Abwehr-
drohen eines sitzenden Weibchens 
gegenüber einem balzenden Männchen 
(aus GÜNTHER 2006). 
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Sobald mehr als ein Männchen an der Balz beteiligt war, verließen fliegende Weibchen 
das Territorium sofort (n=57). Es konnte in keinem Fall eine erfolgreiche Balz beobach-
tet werden, wenn der Besitz des Territoriums nicht eindeutig geklärt war.  
An dem potenziellen Eiablageplatz flogen die Weibchen über und hinter dem Männchen 
und tauchten ihre Beine mehrfach verhältnismäßig tief in das Wasser (Abb. 67). Falls 
die Weibchen paarungsbereit waren, landeten sie auf benachbarten Warten. Die Männ-
chen folgten und führten vor dem Weibchen erneut einen kurzen Werbeflug auf, wobei 
sie sich auf halbkreisförmigen oder achtförmigen Bahnen bewegten. Verhielten sich die 
Weibchen ruhig, landeten die Männchen auf dem Synthorax, ergriffen das Weibchen 
mit den Hinterleibsanhängen und flogen in der Regel im Tandem auf eine etwas ent-
fernte Sitzwarte, wo die Kopulation erfolgte. Die gemessene Paarungsdauer betrug 94-
178 s (mittlere Dauer 134 s; n=12). Nach der Trennung flogen beide Partner auf und 
landeten in der Nähe, gelegentlich verblieben die Weibchen auch auf derselben Warte. 
Sobald das Weibchen nach einer Ruhephase von 1-4 min aufflog, wurde es vom Männ-
chen mit präsentierten Hinterflügeln und aufgebogener Abdomenspitze direkt zum Ei-
ablageplatz geführt. Das Männchen verharrte dabei über der Wasseroberfläche, während 
das Weibchen, z. T. nach mehreren Versuchen, unter Wasser eintauchte. In den meisten 
Fällen ergriff das Weibchen dabei das submers flutende Substrat und wurde durch die 
Strömung unter Wasser gezogen. Seltener, meist in den späten Nachmittagsstunden, 
wurden Weibchen beobachtet, die auf emersen Vegetationstrukturen landeten und lau-
fend eintauchten. 
Die Eier wurden überwiegend in submers flutende Wurzeln in einer Tiefe von 3-25 cm 
gelegt. Das Eiablageverhalten an submers flutendem Gras bzw. an unter Wasser befind-
lichen abgestorbenen Zweigen stellte ebenso wie die Eiablage von nur teilweise unter-
getauchten Weibchen seltene Ausnahmen dar. Ob in diesen Fällen tatsächlich Gelege 
platziert wurden, konnte nicht nachgewiesen werden.  
Nach einer durchschnittlichen Zeit von 14 min (n=38) verließen die Weibchen das Was-
ser für eine kurze Pause auf nahe gelegenen Warten in der Ufervegetation. Sobald die 
Weibchen von diesen Warten aufflogen, wurden sie vom Männchen zurück zum Eiab-
lageplatz geführt, wo sie erneut untertauchten. Dieses Verhalten wurde ohne Unterbre-
chung bis zum Ende der täglichen reproduktiv aktiven Phase wiederholt. Bis zu 12 auf-
einander folgende Tauchgänge eines Weibchens wurden an einem Tag beobachtet, ohne 
dass es zu einer weiteren Kopulation kam. 
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Abb. 69: Neurobasis kaupi:  
Wachtflug eines Männchens über 
einem submers bei der Eiablage 
befindlichen Weibchen (aus 
GÜNTHER 2006). 
 
In der Phase der Eiablage verharrten die Revierinhaber wiederholt mit präsentierten 
Hinterflügeln in einem Wachtflug über dem untergetauchten Weibchen (Abb. 69). Ge-
gen Ende der täglichen reproduktiv aktiven Phase konnte in Ausnahmefällen ein analo-
ges Verhalten auch im Sitzen auf einer in unmittelbarer Nähe befindlichen emersen 
Warte beobachtet werden. 
 
6.4 Diskussion 
Die Hauptmuster des Reproduktionsverhaltens von N. kaupi entsprechen im Wesentli-
chen denen der anderen Calopterygidae, besonders denen anderer Neurobasis-Arten 
(FURTADO 1966, KUMAR & PRASAD 1977, ORR 2003, OPPEL 2006, ORR & HÄMÄLÄI-
NEN 2007). Übereinstimmungen bestehen aber auch zu grundsätzlichen Verhaltenswei-
sen der nach DUMONT et al. (2005) nahe verwandten Calopteryx-Gruppe (z.B. HEYMER 
1973, WAAGE 1973, RÜPPELL 1985, ANDERS & RÜPPELL 1997, HILFERT-RÜPPELL 
2004, CÓRDOBA-AGUILAR & CORDERO-RIVERA 2005, RÜPPELL et al. 2005). Das betrifft 
insbesondere die Monopolisierung der Eiablageplätze als limitierte Ressource durch die 
Männchen, deren Verteidigung mittels energieintensiver, ritualisierter Drohflüge sowie 
die aktive Werbung um Weibchen durch Balzflüge und Präsentation des potenziellen 
Eiablageplatzes.  
Gegenwärtig sind nur sehr begrenzte Daten für einen Vergleich des Verhaltens zwi-
schen verschiedenen Neurobasis-Arten verfügbar, insbesondere die publizierten Beo-
bachtungen an N. chinensis durch FURTADO (1966), KUMAR & PRASAD (1977) und ORR 
& HÄMÄLÄINEN (2007), N. longipes durch ORR & HÄMÄLÄINEN (2007), N. awamena 
durch OPPEL (2006) sowie eigene, eher anekdotische Beobachtungen an N. australis, N. 
chinensis, N. ianthinipennis und N. luzoniensis.  
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Die brillant reflektierenden Oberseiten der Hinterflügel der Neurobasis-Männchen wer-
den in ritualisierten Displayflügen genutzt und besitzen offensichtlich eine hohe Signal-
funktion sowohl im agonistischen Drohen als auch im Balzverhalten. Die Männchen 
aller genannten Arten zeigen ein aggressives Drohdisplay mit schnell umeinander krei-
senden Flügen, die den in Kapitel 6.3.2 beschriebenen „Kreiselflügen“ von N. kaupi 
entsprechen. Leider ist es ohne Zeitlupenaufnahmen mit ausreichender zeitlicher Auflö-
sung nicht möglich, Unterschiede im Flugverhalten zwischen den Arten zu erkennen 
und zu beschreiben. Der Einsatz von Videotechnik mit einer Auflösung von 25 Bildern 
pro Sekunde ist hier bei weitem nicht mehr ausreichend, da z. B. durch Aufnahmen mit 
Hochgeschwindigkeitskameras bei europäischen Calopteryx-Arten im Displayflug 
Schlagfrequenzen bis 50 Hz, hier allerdings bei der Balz, nachgewiesen wurden (AN-
DERS & RÜPPELL 1997). Während der Feldbeobachtungen entstand der möglicherweise 
subjektive Eindruck, dass sich wenigstens N. kaupi und N. chinensis in ihrem „Kreisel-
flug“-Verhalten unterschieden. Grundsätzlich scheint die breitflügeligere Art N. kaupi 
in den Drohflügen tendenziell ein ruhigeres und gleichmäßigeres Flugverhalten zu zei-
gen, als die schmalflügeligere Art N. chinensis.  
Ebenso sind die regelmäßig kreisenden „Kreisflüge“ (vgl. Kapitel 6.3.2) für N. chinen-
sis unbekannt. Sie werden weder in den einschlägigen Verhaltensbeschreibungen er-
wähnt (FURTADO 1966, KUMAR & PRASAD 1977, ORR & HÄMÄLÄINEN 2007), noch 
konnte ein derartiges Verhalten bei eigenen Beobachtungen an verschiedenen Populati-
onen dieser Art auf der Malaiischen Halbinsel und in Südchina festgestellt werden. Ein 
sehr ähnlicher Flugstil wurde jedoch bei der auf Neuguinea vorkommenden Art N.   
ianthinipennis am 29. Januar 1996 in einem schmalen Bach nördlich von Sentani 
(2°34’S, 140°30’E) beobachtet. Interessanterweise gilt diese Art innerhalb der Gattung 
Neurobasis als phylogenetisch nächststehend zu N. kaupi (A.G. Orr, persönliche Mittei-
lung). 
Soweit bekannt, zeigen die Männchen aller Arten ihre Anwesenheit durch „Flügelklap-
pen“, kurzes Öffnen der Flügel und Präsentieren der Signalfärbung der Hinterflügel an. 
Der Bewegungsablauf während des „Flügelklappens“ bei N. chinensis (März 2006, Sg. 
Tahan 4°24’N, 102°24’E, Malaiische Halbinsel) war sehr ähnlich zu dem von N. kaupi 
auf Sulawesi (vgl. Kapitel 6.3.2). In 19 analysierten Beispielen von N. chinensis betrug 
der Mittelwert für das Öffnen der Flügel ca. 0,29 s und für das Schließen ca. 0,06 s. 
ORR & HÄMÄLÄINEN (2007) geben eine detaillierte Beschreibung des Abwehrdrohens 
sitzender Männchen von N. chinensis gegenüber von in das Territorium eindringenden 
Männchen. Während der eigenen sporadischen Beobachtungen an dieser Art in West-
malaysia, Thailand und Südchina konnte ein entsprechendes Verhalten wiederholt, ins-
besondere in den Nachmittagsstunden sowie bei mehrtägiger Abwesenheit von paa-
rungsbereiten Weibchen beobachtet werden, nie jedoch bei N. kaupi. Der auf einer War-
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te sitzende Revierinhaber von N. chinensis stellte dabei das Abdomen in charakteristi-
scher Weise mit abwärts gebogenem Ende schräg aufwärts, während er bei mehr oder 
weniger geschlossenen Vorderflügeln die Hinterflügel in schneller Folge öffnete und 
schloss bzw. mit den halbgeöffneten Flügeln eine zitternde Bewegung ausführte (Abb. 
70). Der Eindringling verharrte fliegend nahe des sitzenden Männchens, um es gelegent-
lich durch ein kurzes enges Umkreisen mit präsentierten Hinterflügeln zum Auffliegen 
zu veranlassen. Waren diese Aufforderungen erfolglos, landete der Eindringling häufig 
in der Nähe des sitzenden Männchens, bei größeren Sitzwarten (Treibholz oder große 
Steine) meist auf derselben Warte. Unmittelbar nach der Landung zeigte der Eindring-
ling für wenige Sekunden ein sehr intensives Drohen durch hochfrequentes Schlagen 
der Hinterflügel. In den Vormittags- und frühen Nachmittagsstunden führte dieses Ver-
halten letztendlich doch zum Auffliegen des Revierinhabers, seltener antwortete der 
Revierinhaber seinerseits mit hochfrequentem Schlag der Hinterflügel. Gegen Ende der 
täglichen reproduktiven Phase in den späten Nachmittagsstunden wurde die Annähe-
rung nicht selten durch den Revierinhaber zumindest zeitweilig geduldet. Das beschrie-
bene Drohverhalten war, nach eigenen Beobachtungen, in länger andauernden Ausei-
nandersetzungen zwischen Reviernachbarn bei Abwesenheit paarungsbereiter Weibchen 
besonders häufig. Das Drohdisplay sitzender chinensis-Männchen dauerte teilweise 
länger als 1 min und kam in länger anhaltenden Serien ungelöster Auseinandersetzun-
gen wiederholt vor. 
 
 
Abb. 70: Neurobasis chinensis: Abwehrdrohen eines sitzenden Revierinhabers gegenüber einem 
eindringenden Männchen (aus ORR & HÄMÄLÄINEN 2007). 
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Abweichend dazu reagierten N. kaupi-Männchen auf die Annäherung arteigener Riva-
len lediglich mit ein- bis mehrmaligem kurzem „Flügelklappen“, starteten aber bei wei-
terer Annäherung unverzüglich Angriffs- und Verfolgungsflüge. Möglicherweise sind 
die ruhigen „Kreisflüge“ von N. kaupi das Äquivalent zu den „Sitzduellen“ von N. chi-
nensis, wobei beide Verhaltensweisen Reaktionen auf Konflikte bei geringem Erre-
gungsniveau darstellen. ORR & HÄMÄLÄINEN (2007) vermuten als Ursache für das Feh-
len des Drohens sitzender Männchen mit hochfrequentem Flügelschlag bei N. kaupi 
höhere energetische Kosten infolge der abweichenden Flügelmorphologie. 
Im bemerkenswerten Gegensatz zum Verhalten der gut untersuchten mittel- und süd-
westeuropäischen Calopteryx-Arten (HILFERT-RÜPPELL 2004, RÜPPELL et al. 2005), 
vermeiden zumindest die Männchen von N. australis, N. chinensis, N. ianthinipennis 
und N. kaupi jeglichen physischen Kontakt während der Kämpfe (GÜNTHER 2006 und 
weitere eigene Beobachtungen, ORR & HÄMÄLÄINEN 2007). Sehr wahrscheinlich ist es 
für langlebige tropische Arten mit einer über Wochen oder Monate andauernden Imagi-
nalphase  eine wesentlich weniger Erfolg versprechende Strategie, durch heftige Kämp-
fe mit direktem Körperkontakt einem hohen Verletzungsrisiko zu unterliegen, als für 
Arten der gemäßigten Zone, die in ihrer kurzen Imaginalphase bei teilweise ungünstigen 
Witterungsbedingungen nur sehr wenige Chancen für eine erfolgreiche Paarung haben 
(vgl. Kapitel 7.2.). Hinweise auf eine mögliche sehr lange reproduktiv aktive Imagi-
nalphase liefern die Beobachtungen durch OPPEL (2006) zur Platztreue von Neurobasis 
awamena, in der im Extremfall ein Männchen 45 Tage und ein Weibchen 36 Tage am 
Ort der Markierung verblieb. Auch bei, ohnehin nur ausnahmsweise, beobachteten An-
griffsflügen von Männchen auf im Tandem fliegende Paare konnte kein direkter Kör-
perkontakt beobachtet werden. Dies steht stark im Unterschied zu Befunden bei europä-
ischen Calopteryx-Arten, wo Männchen versuchen, in dramatischen Kämpfen durch 
Rammen und Beißen die Verbindung des Tandems zu lösen (vgl. HILFERT-RÜPPELL & 
RÜPPELL 2007: Fotos S. 81-89). 
Das Balzdisplay von N. chinensis beinhaltet in der letzten Stufe der Präsentation des 
Eiablageplatzes, dass das Männchen mit präsentierten Hinterflügeln und aufgebogenem 
Abdomenende auf der Wasseroberfläche über dem potenziellen Eiablageplatz treibt 
(KUMAR & PRASAD 1977, eine eigene Beobachtung: Khao Sok Nationalpark, Südthai-
land, Februar 2001). Ein analoges Verhalten konnte ich bei N. australis (n=2) in einem 
Bach nahe Sabro Sari, Neuguinea (2°31’S, 14°24’E; 29.02.1996) beobachten. In diesen 
Fällen trieben zwei unterschiedliche Männchen in verschiedenen Territorien wiederholt 
für jeweils ca. 1 s vor den fliegenden Weibchen auf der Wasseroberfläche und präsen-
tierten so die submers flutenden potenziellen Eiablagesubstrate. Das Verhalten wurde 
durch kurze Balzflüge unterbrochen, in denen die Männchen mit präsentierten Hinter-
flügeln flach über der Wasseroberfläche flogen, diese jedoch dabei nicht berührten. Das 
Verhalten dieser Arten erinnert stark an das Eiablageplatzzeigen von europäischen Ca-
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lopteryx-Arten, insbesondere von Calopteryx haemorrhoidalis, bei welcher manche 
Männchen ebenfalls mit präsentierten Flügeln und hochgebogenem Abdomenende län-
gere Strecken vor dem Weibchen auf der Wasseroberfläche treiben (z.B. HILFERT-
RÜPPELL & RÜPPELL 2007: Foto S. 70). GIBBONS & PAIN (1992) ermittelten für Männ-
chen der Arten C. haemorrhoidalis und C. xanthostoma, die ein derartiges Displayver-
halten zeigten, einen höheren Paarungserfolg als für Männchen mit Balz ohne diese 
Displayform und vermuten, dass die Weibchen daraus Informationen zur Habitatquali-
tät, insbesondere aber zur Fließgeschwindigkeit entnehmen können. Im Rahmen der 
umfangreichen Beobachtungen von N. kaupi konnte ein direktes Landen der Männchen 
auf der Wasseroberfläche in keinem Fall beobachtet werden. Mit hoher Wahrschein-
lichkeit sind jedoch das Berühren der Wasseroberfläche mit dem Hinterrand der präsen-
tierten Hinterflügel und die dadurch bei stärkerer Strömung hervorgerufenen Wellen an 
der Wasseroberfläche als entsprechende Form der Einbeziehung der Qualität der mono-
polisierten Ressource in das Balzdisplay zu interpretieren.   
Ein bemerkenswertes Merkmal des Balzfluges von N. kaupi ist das Hochbiegen der letz-
ten 3 Abdominalsegmente, ohne dass diese besondere Färbungsmerkmale aufweisen. 
Viele Calopteryginae besitzen distal an den hinteren Segmenten eine artspezifische Sig-
nalfärbung („Laterne“ oder „tail light“), die im Balzdisplay besonders präsentiert wird. 
So verursacht die cremeweiße „Laterne“ der Männchen von N. chinensis im Balzflug 
über dem Wasser ein sehr auffälliges optisches Signal für das nachfolgende Weibchen. 
Bei europäischen Calopteryx-Arten ist ferner eine Funktion dieser Signalfärbung für die 
Arterkennung experimentell nachgewiesen worden, die in syntop vorkommenden Popu-
lationen eine ethologische Isolation hervorruft (HEYMER 1973, DE MARCHI 1990, RÜP-
PELL et al. 2005), die unter dem Konzept der Evolutionären Species wohl besser als 
Fehlen von Kohäsionspotenzialen aufzufassen ist. Möglicherweise verlor eine ursprüng-
lich vorhandene Signalfärbung infolge des Fehlens weiterer Calopterygidae auf Sulawe-
si und der ohnehin sehr starken optischen Signalwirkung der intensiv blau reflektieren-
den Hinterflügeloberseiten ihre Bedeutung. 
Nach der Kopulation wurden die Weibchen von N. kaupi durch die Männchen zurück 
zu den innerhalb ihrer Territorien befindlichen Eiablageplätzen geführt. Eine Bewa-
chung der Weibchen erfolgte regelmäßig bis zum Ende der Eiablage in den späten 
Nachmittagsstunden. Ein vergleichbares Führungs- und Bewachungsverhalten wurde 
durch FURTADO (1966) an N. chinensis in Malaysia beobachtet. Andererseits 
beschreiben KUMAR & PRASAD (1977) für eine indische Population von N. chinensis: 
„following coitus the male suddenly abandons the female and flies away“ und kommen-
tieren, dass in „this respect N. chinensis shows a different behaviour than the Calopteryx 
species, where the males lead the female to the selected ovipositional site”. Unter Be-
rücksichtigung der hohen Kosten des Territorialverhaltens für die Männchen und der 
Bedeutung des sperm removal für das Fortpflanzungsverhalten der Calopterygidae 
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(WAAGE 1979b, CÓRDOBA-AGUILAR et al. 2003b, CÓRDOBA-AGUILAR & CORDERO RI-
VERA 2005; vgl. Abschnitt 1) sind diese Beobachtungen schwierig zu erklären. Aus 
Sicht der Sicherung des individuellen Fortpflanzungserfolges der Männchen bieten hier-
für lediglich eine stark eingeschränkte Paarungsbereitschaft der Weibchen im Komplex 
mit einem wirkungsvollen (Paarungs-)Vermeidungsverhalten und das Fehlen alternati-
ver Paarungstaktiken der Männchen einen Ansatz zur Interpretation. Allerdings basieren 
die Darstellungen von KUMAR & PRASAD (1977) nur auf der geringen Anzahl von 4 
beobachteten Paarungen und sind möglicherweise atypisch.  
Überraschenderweise beschreibt FRASER (1934) für N. chinensis „ovipositing takes 
place when the insects are in copula“. Eine analoge Schilderung gibt LIEFTIENCK (1934) 
zu N. florida: „The & is always accompanied by the % during oviposition, which takes 
place in submersed roots and grass stems. This was observed in a stream near Soekane-
gara. The pair was sitting on a floating stem and both individuals walked slowly back-
wards, descending down the stem under water, until the & was completely submerged 
and the % partly so, holding its wings parallel to the water´s surface. The & remained 
under water for a very long time.” Eiablagen im Tandem sind bislang für keine andere 
Calopterygidae nachgewiesen und weichen grundsätzlich vom verbreiteten Fortpflan-
zungssystem der Familie ab, in welchem das Männchen bereits kurzzeitig nach der Ko-
pulation wieder paarungsbereit für weitere Weibchen ist (vgl. Abschnitt 1). Sie sind 
jedoch das gängige Fortpflanzungssystem der neuweltlichen Hetaerinidae, wobei die 
Paare hier sogar regelmäßig Eiablageplätze außerhalb der zuvor durch die Männchen 
verteidigten Territorien wählen (CÓRDOBA-AGUILAR & CORDERO RIVERA 2005 und 
eigene unveröffentlichte Beobachtungen). 
Im Vergleich zu den europäischen Calopteryx-Arten stellen Paarungen bei Neurobasis-
Arten auffällig selten zu beobachtende Ereignisse dar. In 21 Beobachtungstagen, in de-
nen etwa 800 Individuen von N. chinensis nachgewiesen wurden, konnte FURTADO 
(1966) lediglich 4 Paarungen beobachten. KUMAR & PRASAD (1977) gaben keine Anga-
ben zum Untersuchungsumfang, konnten aber im Rahmen ihrer Verhaltensbeobachtun-
gen ebenfalls nur in 4 Fällen Paarungen beobachten. Im Rahmen der eigenen Feldarbei-
ten traf ich an 18 Tagen auf diese Art, dabei glückte nur eine einzige Beobachtung einer 
Paarung. Im Extremfall verlief die systematische Beobachtung von 3 benachbart territo-
rial etablierten Männchen über 2 aufeinander folgende Tage trotz günstiger Witterung 
ohne eine einzige Männchen-Weibchen-Interaktion. Gegenüber den oben genannten 
Daten stellt das Ergebnis von 46 beobachteten Paarungen an 31 Beobachtungstagen bei 
N. kaupi eine vergleichsweise hohe Zahl dar. Die quantitativen Daten aus Abb. 65 bele-
gen jedoch, dass aus 99 beobachteten Männchen-Weibchen-Kontakten letztendlich nur 
16 Paarungen bzw. 13 Eiablagen innerhalb des Territoriums eines der Männchen resul-
tierten.  
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Offensichtlich sind die Weibchen von N. kaupi enger an die Territorien der Männchen 
gebunden, als die Weibchen von N. chinensis. Eine bewachte Eiablage ist bei N. kaupi 
die Regel und Eiablagen außerhalb der Territorien der Männchen konnten nicht nach-
gewiesen werden. Allerdings verließen in 3 der beobachteten Fälle (Abb. 65) Weibchen 
während des Testens der Substrate nach der Kopulation das Territorium des jeweiligen 
Männchens und die Wahrscheinlichkeit, ein submers bei der Eiablage befindliches 
Weibchen im Gewässer zu entdecken, ist nur gering, so dass ein gewisser Anteil von  
solitären Eiablagen möglich erscheint.  
Im Rahmen der Feldarbeiten an verschiedenen Neurobasis-Arten konnten lediglich bei 
N. luzoniensis (Banaue, Luzon, Philippinen 16°47’N, 121°07’E am 21.3.1992) in 2 Fäl-
len Paarungen ohne vorherige Balz des Männchens beobachtet werden. ORR & HÄMÄ-
LÄINEN (2007) führen weitere entsprechende Beobachtungen von R. A. Müller (unver-
öffentlicht) für N. luzoniensis sowie von R. A. Dows & G. T. Reels (unveröffentlicht) 
für N. longipes auf. Im Falle von N. longipes wurde dieses Verhalten speziell in Ab-
schnitten größerer Fließgewässer beobachtet, in denen sich 2 oder mehr Männchen in 
einen Bereich mit größerer Vielfalt geeigneter Eiablagesubstrate teilten (G. T. REELS, 
mündliche Mitteilung). Bei den eigenen Beobachtungen an N. luzoniensis handelte es 
sich um einen Flussabschnitt mit sehr hoher Individuendichte, in dem die einzelnen 
Männchen offensichtlich dichtebedingt keine größeren stabilen Territorien mehr auf-
bauen konnten. Für N. kaupi ergaben die Beobachtungen keine Hinweise auf alternative 
Paarungstaktiken. 
Die verfügbaren Informationen zum Fortpflanzungsverhalten von Neurobasis-Arten 
zeigen viele Übereinstimmungen in den grundlegenden Verhaltenselementen. Es beste-
hen aber auch klare Unterschiede zwischen den Ergebnissen für die einzelnen Arten. 
Infolge der insgesamt geringen Datengrundlage ist es jedoch schwierig, Variationen 
zwischen einzelnen Populationen bzw. temporalen Reaktionen auf lokale Änderungen 
der Populationsdichte und Kontakthäufigkeit von echten artspezifischen Unterschieden 
zu trennen. Es ist davon auszugehen, dass eine intensive Analyse der ritualisierten Flug-
typen weitere artspezifische Unterschiede erbringen wird, da nahe verwandte Arten sich 
weniger qualitativ im Verhaltensinventar unterscheiden, als in quantitativ messbaren 
Eigenschaften (FRANCK 1985). Voraussetzung für entsprechende Analysen sind jedoch 
Zeitlupenaufnahmen in hinreichender zeitlicher Auflösung. 
Möglicherweise sind die Unterschiede zwischen den Neurobasis-Arten aber auch nur 
gering ausgeprägt. Zwischen den überwiegend allopatrisch verbreiteten Arten sollte die 
Bedeutung fein abgestufter optischer Signale zur Arterkennung von geringerer Bedeu-
tung sein als beispielsweise zwischen den häufig sympatrischen Calopteryx-Arten. An-
dererseits existieren sympatrische Verbreitungsmuster aber z. B. zwischen N. chinensis 
und N. longipes im Süden der Malaiischen Halbinsel sowie verbreitet zwischen den 
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verschiedenen Arten auf Neuguinea. Ferner variieren andere Calopterygidae weit im 
Vorhandensein syntoper Populationen und interspezifischer Interaktionen zu einzelnen 
Neurobasis-Arten, Faktoren, aus denen ein regional differenzierter selektiver Druck auf 
das Fortpflanzungsverhalten und damit die Ausprägung bestimmter Verhaltenssequen-
zen geschlossen werden kann.  
 
 
Die Veranlassung zu diesem Teil der Arbeit bildeten die Fragen nach den Strate-
gien im Reproduktionsverhalten von Neurobasis kaupi und möglicherweise vor-
handenen grundsätzlichen Verhaltensunterschieden zu Prachtlibellen gemäßigter 
Breiten. Dazu können folgende Antworten gegeben werden:   
• Wie bei den eurasischen und nordamerikanischen Calopteryx-Arten bilden 
die Monopolisierung der Eiablageplätze als limitierte Ressource durch die 
Männchen, deren Verteidigung mittels energieintensiver, ritualisierter 
Drohflüge sowie die aktive Werbung um Weibchen durch Balzflüge und 
Präsentation des potenziellen Eiablageplatzes zentrale Elemente des Repro-
duktionsverhaltens.  
• Wesentliche Unterschiede bestanden in der Intensität der Kämpfe der Neu-
robasis kaupi-Männchen. Im Gegensatz zu den Befunden bei holarktischen 
Prachtlibellen fanden die Kämpfe der Männchen unter strikter Vermei-
dung direkten Körperkontaktes statt. Angriffe auf im Tandem fliegende 
Paare waren sehr selten und verliefen ebenso ohne direkten Körperkontakt. 
• Abweichend von den Beobachtungen an holarktischen Prachtlibellen konn-
te für Neurobasis kaupi kein alternatives Fortpflanzungsverhalten beobach-
tet werden. Als mögliche Ursachen werden die ganzjährig geringe Abun-
danz sowie ein wirkungsvolles Abwehrverhalten der Weibchen angesehen. 
Alternative Paarungstaktiken von Männchen konnten bei Prachtlibellen 
gemäßigter Breiten besonders bei sehr hoher Abundanz beobachtet werden.  
• Im Vergleich zu holarktischen Arten war die Paarungsbereitschaft der 
Weibchen von Neurobasis kaupi sehr gering, die Partnerwahl wurde in allen 






7 Übergreifende Aspekte zum Verhalten tropischer 
Chlorocyphidae und Calopterygidae 
7.1 Charakteristika und Unterschiede des Kommunikations-
verhaltens der Calopterygidae und Chlorocyphidae 
 
Die Familien der Pracht- und Juwelenlibellen nutzen in einer für Libellen ungewöhnli-
chen Vielfalt visuelle Kommunikationssysteme im Rahmen ihres Fortpflanzungsverhal-
tens, deren familienspezifische Besonderheiten kurz zusammengestellt und hinsichtlich 
ihrer Bedeutung für eine mögliche Nutzung im Rahmen systematischer Analysen zur 
Erkennung von Taxa bzw. Verwandtschaftsbeziehungen verglichen werden sollen:  
Calopterygidae weisen insgesamt eine morphologisch weniger stark differenzierte Or-
namentik als Chlorocyphidae auf. Eine zentrale Stellung für die optische Signalgebung 
nehmen bei den bisher untersuchten Arten die Flügel ein (z. B. Archineura incarnata:  
GÜNTHER & BÁRTA 2007, Calopteryx spp.: Zusammenstellung in RÜPPELL et al. 2005, 
Mnais pruinosa: NOMAKUCHI et al 1984, RÜPPELL & RUDOLPH 1993, Neurobasis spp.: 
vgl. Kapitel 6). Dabei werden dieselben Ornamente im aggressiven Display und wäh-
rend der Balz zur Signalgebung genutzt, allerdings in unterschiedlicher Form hinsicht-
lich Schlagstil und Schlagfrequenz präsentiert. Als zusätzliches, exklusiv in der Balz 
eingesetztes Ornament weisen einige Taxa eine distale Signalfärbung der letzten drei 
Abdominalsegmente auf. Diese kann, wie bei Calopteryx (RÜPPELL et al. 2005), artspe-
zifisch ausgebildet sein. Die Neurobasis-Taxa weisen lediglich in der N. chinensis-
Gruppe ein weißliches Ornament an der Abdomenunterseite auf, andere Neurobasis-
Taxa biegen zwar das Abdomenende im Balzdisplay nach oben, es ist jedoch keine spe-
zifische Färbung entwickelt (ORR & HÄMÄLÄINEN 2007 und Kapitel 6). Neurobasis-
Männchen vermeiden im Drohverhalten zu gleichgeschlechtlichen Individuen häufig 
eine derartige Signalgebung durch Abwärtsbiegen der letzten Abdominalsegmente (vgl. 
Abb. 70), ein Verhalten, welches bei den Calopteryx-Arten nicht entsprechend ausge-
bildet ist. Bislang liegen noch keine hinreichenden Kenntnisse vor, inwieweit auch die 
auf bestimmte Körperabschnitte beschränkte wachsartige Bereifung verschiedener Taxa 
(z. B. Mnais spp. und Caliphaea spp.) in spezifischer Form präsentiert wird und damit 
als Ornament aufzufassen ist. In das Balzdisplay können Eigenschaften der Habitatqua-
lität des Territoriums der Männchen einbezogen werden. Ein Spezifikum der Prachtli-
bellen ist dabei die Demonstration der Strömungsgeschwindigkeit durch die Männchen 
verschiedener Taxa der Gattungen Calopteryx und Neurobasis (vgl. 6.4).       
Chlorocyphidae zeigen im Unterschied zu den Prachtlibellen eine auffällig größere 
Vielfalt an Färbungsmerkmalen, die in sehr unterschiedlicher Form im Displayverhalten 
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eingesetzt werden (ORR 1996, Kapitel 3.4.2). Diese vielfältige Ornamentik der einzel-
nen Taxa kann neben den Flügeln verschiedene Bereiche des gesamten Körpers ein-
schließlich der Beine umfassen. In den klarflügeligen Gattungen Cyrano und Indocypha 
sowie bei allen afrotropischen Juwelenlibellen erfolgt die visuelle Informationsübertra-
gung offensichtlich völlig ohne Nutzung der Flügel. In vielen Fällen bestehen spezifi-
sche morphologische Anpassungen, die die Wirksamkeit der Präsentation erhöhen und 
zu einem in vielen Taxa extrem ausgeprägten Geschlechtsdimorphismus in Färbung und 
Gestalt führen. In Übereinstimmung zu den bereits publizierten Beobachtungen zum 
exklusiven Gebrauch bestimmter Ornamente im aggressiven Verhalten bzw. während 
der Balz (z. B. RUDOLPH 1992, 1993 und ORR 1996), konnte für alle untersuchten Taxa 
mit Balzdisplay der Männchen beobachtet werden, dass bestimmte Ornamente in spezi-
fischer Form präsentiert oder verborgen wurden. Besonders häufig betraf dies die Sig-
nalfärbung der Beine und des Abdomens. Dieses Verhalten tritt bei Prachtlibellen nur in 
sehr beschränktem Umfang auf. Bei den Taxa der Chlorocyphidae mit ausgeprägter 
Balz präsentieren die Männchen teilweise vor der Paarung sowie regelmäßig vor Beginn 
der Eiablage das durch sie als Ressource verteidigte Substrat. In dieses Displayverhalten 
wird jedoch im Unterschied zu den Prachtlibellen die Habitatqualität des Territoriums 
nicht direkt einbezogen. In beiden Familien dient dieses Displayverhalten offensichtlich 
dazu, die Qualität des Männchens zu demonstrieren und das Weibchen zur Eiablage 
innerhalb seines Territoriums und zur Nutzung des übertragenen Spermas zu motivieren 
(Kapitel 1).  
Beide Familien zeigen damit funktional gleiche Kommunikationssysteme in unter-
schiedlicher morphologischer Ausprägung und Spezialisierung. Mit hoher Wahrschein-
lichkeit reichen die Ursprünge zur Ausbildung dieser Systeme bis in die gemeinsame 
stammesgeschichtliche Basis der Kohorte Caloptera (Abb. 1) zurück. Infolge der gene-
tischen Fixierung der Kommunikationssysteme ist auch für Calopterygidae eine Nut-
zung entsprechender Verhaltensmerkmale in phylogenetisch-systematischen Fragestel-
lungen denkbar, so wie sie in Kapitel 3.4.3 beispielhaft für die intensiv untersuchten 
Taxa der Chlorocyphidae angewendet wurde. Die morphologisch weniger stark diffe-
renzierte Ornamentik bedingt jedoch möglicherweise, dass das Erkennen von Verhal-
tensunterschieden methodisch einen hohen Aufwand erfordert, besonders, wenn es sich 
um nur quantitativ messbare Merkmale, wie die Schlagfrequenz und Phasenbeziehun-
gen der Flügel handelt. Diese wurden erstmalig durch ANDERS & RÜPPELL (1997) zur 
Unterscheidung europäischer Calopteryx-Taxa am Beispiel der Balzflüge herangezo-
gen. Bereits die in Kapitel 6.4 diskutierten Merkmale im Droh- und Balzverhalten der 
bislang untersuchten Neurobasis-Arten zeigen sowohl taxonspezifische Unterschiede, 
z. B. bei der Präsentation der Strömungsgeschwindigkeit während der Balz, als auch 
vermutliche Synapomorphien von Neurobasis und Calopteryx im Verhalten an.       
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7.2 Saisonalität und Fortpflanzungsverhalten 
Im Vergleich zum bislang gegebenen Kenntnisstand bilden das weitestgehende Fehlen 
alternativer Fortpflanzungstaktiken der Männchen, die vollständige Vermeidung physi-
scher Kontakte der Männchen im Drohverhalten gegenüber intraspezifischen Konkur-
renten sowie die Formen der Langzeitterritorialität tropischer Taxa bemerkenswerte 
Ergebnisse der vorliegenden vergleichenden Untersuchungen an tropischen Juwelenli-
bellen (Kapitel 3) und Prachtlibellen (Kapitel 6). 
Das Konzept des alternativen Fortpflanzungsverhaltens umfasst nicht zusammenhän-
gende Variationen des Fortpflanzungsverhaltens eines Geschlechtes innerhalb einer 
Population, welche mit Unterschieden in Kosten und/oder Nutzen verbunden sind 
(CORBET 2004 nach AUSTAD 1984). Alternatives Fortpflanzungsverhalten wurde für 
verschiedene Libellenarten beschrieben. So kann eine sehr hohe Männchendichte dazu 
führen, dass eine Verteidigung von Territorien unmöglich wird (PAJUNEN 1966, HIL-
FERT-RÜPPELL 2004). In vielen Arten kann aber derartiges alternatives Verhalten zu-
mindest latent generell auftreten und beispielsweise durch ältere oder geschwächte In-
dividuen (FORSYTH & MONTGOMERIE 1987) oder bestimmte Farbformen (RÜPPELL & 
RUDOLPH 1993) genutzt werden.  
In Vergleichen zum Verhalten von Calopteryx splendens in Norddeutschland und Süd-
frankreich stellte HILFERT-RÜPPELL (2004) in der nördlicher verbreiteten Population ein 
stärker ausgeprägtes alternatives Fortpflanzungsverhalten, insbesondere Paarungen ohne 
Balz am Fortpflanzungsgewässer oder am Schlafplatz, fest. Alternatives Verhalten war 
u. a. mit einem höheren Verletzungsrisiko von Individuen beider Geschlechter verbun-
den. Das Repertoire der Paarungstaktiken unterschied sich zwischen beiden untersuch-
ten Populationen jedoch nicht grundsätzlich, d. h., die Männchen beider Populationen 
nutzten das gleiche Spektrum an Taktiken, allerdings in unterschiedlicher Häufigkeit. 
Ein Teil der Paarungsversuche ohne vorausgehende Balz der Männchen scheiterte am 
passiven Verhalten der Weibchen. Am Fortpflanzungsgewässer korrelierte die Erfolgs-
rate der Männchen beider Populationen signifikant mit dem Auftreten von Balz. Keine 
signifikanten Unterschiede traten im Paarungserfolg der Männchen beider Populationen 
auf, die alternative Paarungstaktiken nutzten. Die beiden südeuropäischen Taxa C. hae-
morrhoidalis und C. s. xanthostoma scheinen kein Paarungsverhalten am Schlafplatz im 
Repertoire aufzuweisen (RÜPPELL et al. 2005). Für die wiederholt untersuchte C. hae-
morrhoidalis konnte nur in einem Teil der Untersuchungen nicht auf territorialem Ver-
halten beruhende Fortpflanzungstaktiken beobachtet werden (KESERÜ 1992, CORDERO 
1999), während z. B. CÓRDOBA-AGUILAR (2000) und HILFERT-RÜPPELL (2004) Paarun-
gen nur nach vorausgehender Balz der Männchen registrierten.  
Innerhalb von Fortpflanzungsgemeinschaften kann das Verhalten unter Bedingungen 
unterschiedlicher Abundanz, aber auch witterungsbedingt, z. B. unter dem Einfluss von 
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Schlechtwetterperioden, von Fall zu Fall variieren (vgl. RÜPPELL et al. 2005), sollte 
jedoch grundsätzlich die volle Variationsbreite der jeweiligen Taktiken umfassen. In 
verschiedenen Untersuchungen konnte ein positiver Zusammenhang zwischen Männ-
chendichten und dem Auftreten alternativer Paarungstaktiken gefunden werden (WAA-
GE 1984b, FORSYTH & MONTGOMERIE 1987, HILFERT-RÜPPELL 2004). 
Die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchungen tropischer Taxa stärken im Vergleich 
zu den dargestellten Literaturbefunden aus gemäßigten Klimaten die Hypothese, dass 
regelmäßig auftretende jahreszeitliche oder saisonale Schwankungen das Fortpflan-
zungsverhalten von Arten beeinflussen können. Dies betrifft neben dem Auftreten und 
der Akzeptanz von alternativem Fortpflanzungsverhalten die Intensität der intraspezifi-
schen Konflikte, d. h. die Häufigkeit und Intensität von physischen Kontakten mit Ver-
letzungsrisiko. Einen plausiblen Erklärungsansatz dazu bieten die Lebensdauer der   
Imagines und die Anzahl der zur Fortpflanzung zur Verfügung stehenden Tage als evo-
lutiv wirksame Größe. RÜPPELL et al. (2005) vermuten, dass die Häufigkeit einzelner 
Paarungstaktiken hormonell gesteuert wird. Eine Kopulation führt danach im Ober-
schlundganglion des Männchens zur „verstärkten Ausschüttung von Neurohormonen, 
die den sexuellen Antrieb verändern und seine Entscheidung für eine Taktik, im Ab-
gleich mit der aktuellen Situation, beeinflussen“ (RÜPPELL et al. 2005). Dies bedeutet, 
dass die Wahl einer Taktik sowohl erfolgsabhängig, als auch in Abhängigkeit vom Zeit-
raum seit der letzten Paarung getroffen wird. Auch GROSS (1996) sprach einzelnen In-
dividuen u. a. auf Grundlage von Paarungen als Entscheidungskriterium die Fähigkeit 
zu, diejenige Taktik zu wählen, „die ihnen den höchsten Fortpflanzungserfolg ver-
spricht“. Für Arten mit individuell nur sehr kurzer Fortpflanzungsperiode sollte aus evo-
lutiver Sicht die Schwelle zum Wechsel der Taktik eher niedrig angesetzt sein, um   
überhaupt einen Reproduktionserfolg zu ermöglichen. Hohe Kosten durch ein hohes 
Verletzungsrisiko und Nichtakzeptanz des Weibchens relativieren sich durch das Risiko 
des völligen Reproduktionsausfalls.  
Die Weibchen der meisten Libellen scheinen eine Paarung pro Eigelege anzustreben 
(FINCKE 1997). Da die Weibchen Sperma speichern können und viele Tiere beim Ein-
treffen am Eiablageplatz und einer dort stattfindenden Paarung noch Spermavorräte 
vorangegangener Paarungen besitzen, wurde wiederholt angenommen, dass sie nicht 
durch die Verfügbarkeit von Sperma in ihrem Fortpflanzungsverhalten limitiert wurden 
(z. B. WAAGE 1984a, b). Bisher fehlen jedoch Untersuchungen, ob der Spermavorrat für 
die vollständige Befruchtung des Geleges ausreichen würde (FINCKE 1997). Alternati-
ves Paarungsverhalten, wie Paarungen am Schlafplatz, kann damit für Arten mit kurzem 
Fortpflanzungszeitraum einem Mangel an Sperma vorbeugen, ist aber für die Weibchen 
mit hohen Kosten wie Verletzungsgefahren, Parasitierungsrisiko und stark einge-
schränkter Partnerwahl verbunden. Widerstehen die Weibchen durch passives Verhalten 
den alternativen Paarungsversuchen am Gewässer, nachdem sie von Männchen ergrif-
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fen wurden, kommt kostenseitig ein deutlicher Zeitverlust hinzu. Dieser kann bei zahl-
reichen Paarungsversuchen und nur sehr wenigen zur Verfügungen stehenden Tagen 
potenziell den lebenslangen Reproduktionserfolg des Weibchens beschränken. Gleich-
zeitig sind Tandems mit paarungsunwilligen Weibchen anfällig gegenüber physischen 
Angriffen konkurrierender Männchen und den damit in Verbindung stehenden Risiken 
(vgl. HILFERT-RÜPPELL & RÜPPELL 2007).  
Unter den Bedingungen langer Imaginalzeiten und niedriger, wenig schwankender Po-
pulationsdichten steigt offensichtlich sowohl die Bedeutung als auch die Effizienz des 
weiblichen Verhaltens zur Vermeidung unerwünschter Paarungen. Die Anwesenheit der 
Männchen ist vorhersehbar und ihre Ressourcenkontrolle überwiegend nicht vollständig 
(vgl. Ergebnisteile). Für Individuen mit einer potenziell über viele Wochen bzw. Mona-
te dauernden reproduktiv aktiven Phase sollten die Kosten von Verletzungen und Para-
sitenbefall besonders hoch zu bemessen sein. Der Umkehrschluss berechtigt zur Hypo-
these, dass die Akzeptanz der Weibchen für riskantes alternatives Fortpflanzungsverhal-
ten sinkt. Für Fortpflanzungsgemeinschaften mit auf Balz territorialer Männchen basie-
rendem Wahlverhalten, die in entwicklungsgeschichtlich relevanten Zeiträumen nicht 
oder nur gering saisonal schwankenden klimatischen Bedingungen ausgesetzt waren, 
wird aus dieser Sicht ein Fehlen alternativer Fortpflanzungstaktiken plausibel. Durch 
geringen oder fehlenden Paarungserfolg werden alternative Taktiken für die Männchen 
nicht nur unattraktiv, sondern können sich infolge der oben genannten konditionellen 
Kosten auch nach einem Wechsel zu territorialem Verhalten durch verringerte Attrakti-
vität und Lebensdauer der Männchen selektiv negativ auswirken.  
Die Analyse der Fortpflanzungssysteme der untersuchten Juwelenlibellen (Kapitel 
3.4.3) zeigte, dass besonders die langzeitterritorialen Taxa ein unerwartetes Fortpflan-
zungsverhalten aufwiesen, welches mit einer Minimierung physischer Kontakte und 
konditioneller Risiken verbunden war (vgl. Kapitel 4). Die Verbreitung dieser Taxa 
umfasste den Raum Sulawesi und Neuguinea, d. h. eine Region mit vermutlich auch in 
geologischen Zeiträumen relativ stabilen Umweltbedingungen, die eine ganzjährige 
Reproduktion ohne massive saisonale Einflüsse ermöglichten (Kapitel 2.3.1 und 2.3.2). 
Im Unterschied dazu entsprach das Fortpflanzungsverhalten der kurzzeitterritorialen 
Arten stärker den Erwartungen aus Kenntnis des Verhaltens von Pracht- und Juwelenli-
bellen der gemäßigten und subtropischen Zonen (Kapitel 1). Das Verhalten der Männ-
chen war durch intensiven Wettbewerb um bestimmte Ressourcen gekennzeichnet, die 
Weibchen akzeptierten wiederholte Paarungen an einem Tag. Viele dieser Taxa zeigen 
zumindest in Teilen ihres Areals auch gegenwärtig saisonal begrenzte Flugzeiten. Im 
Pleistozän war die Saisonalität in großen Teilen Sundalands vermutlich noch wesentlich 
stärker ausgeprägt (Kapitel 2.3.4). Die unterschiedlichen paläoklimatischen Bedingun-
gen bilden damit potenziell als evolutiv wirksamer Faktor eine mögliche Ursache für 
die bestehenden Verhaltensunterschiede.  
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In bemerkenswerter Übereinstimmung konnte alternatives Fortpflanzungsverhalten 
auch bei Prachtlibellen der Gattung Neurobasis bislang ausschließlich bei im Bereich 
Sundaland und der Philippinen vorkommenden Arten nachgewiesen werden, nicht aber 
bei N. kaupi von Sulawesi und den Neuguinea besiedelnden Arten (Kapitel 6.4).  
Aufgrund der fehlenden Kenntnisse zum Verhalten der Mehrzahl der tropischen und 
subtropischen Calopterygidae sind bislang aber noch keine gesicherten Aussagen zu 
arealbezogenen Unterschieden im Reproduktionsverhalten möglich, sondern müssen 
zukünftigen Arbeiten vorbehalten bleiben. Einen effektiv zu bearbeitenden ersten An-
satz könnte eine phylogenetisch-systematische Analyse auf Basis von Verhaltensmerk-
malen der vermutliche nahe verwandten Taxa der Gattungen Calopteryx, Neurobasis, 
Matronoides, Matrona und Atrocalopteryx als wahrscheinlich monophyletischem 
Zweig der Calopterygidae (DUMONT et al. 2005, ORR & HÄMÄLÄINEN 2007) bilden.  
 
 






Viele Arten der Juwelenlibellen (Chlorocyphidae) und Prachtlibellen (Calopterygidae) 
zeigen ein hoch spezialisiertes, auf Territorialität und Ressourcenlimitierung beruhendes 
Reproduktionsverhalten. Eine hohe Bedeutung erlangt dabei eine Kommunikation über 
optische Signale durch ritualisiertes Display ornamentartig ausgeprägter Merkmale. 
Diese sexuell fungierenden Signale stellen potenzielle Bestandteile ethologischer Kohä-
sionsmechanismen dar und unterlagen zweifellos einer Verhaltensevolution. Die vorlie-
gende Dissertation beschäftigt sich mit der Frage, ob sich aus der Kenntnis des Repro-
duktionsverhaltens Möglichkeiten zum Erkennen verschiedener Taxa bzw. zur Rekon-
struktion von Verwandtschaftsbeziehungen ergeben. Grundlagen bildeten teilweise  
videogestützte Verhaltensbeobachtungen in verschiedenen Regionen Südostasiens und 
Neuguineas. Insgesamt wurden zu 17 Taxa von Juwelenlibellen der Gattungen Aristo-
cypha, Disparocypha, Heliocypha, Libellago und Rhinocypha sowie der Prachtlibelle 
Neurobasis kaupi repräsentative Verhaltensdaten erhoben, die eine Einbeziehung in die 
Auswertung ermöglichten. Zum Verhalten von 14 dieser 18 repräsentativ untersuchten 
Taxa lagen bislang keine publizierten Verhaltensdaten vor. An weiteren 13 Taxa von 
Juwelenlibellen sowie 4 weiteren Neurobasis-Arten gelangen Einzelbeobachtungen. Die 
erhobenen Daten umfassen sowohl spezifische Informationen zum Displayverhalten, als 
auch Angaben zu Territorial- und Eiablageverhalten, der circadianen Aktivität und Ha-
bitatansprüchen der Taxa. 
Chlorocyphidae: Alle nachgewiesenen Taxa zeigten eine enge Bindung an Fließge-
wässer. Reproduktion in Stillgewässern oder gezeitenbeeinflussten Gewässern wurde 
nicht nachgewiesen. Auffällig war eine Abhängigkeit von mindestens galerieartigen 
Gehölzbeständen. Die Mehrzahl der Nachweise erfolgte an Bächen und Flüssen mit 
überwiegend bewaldetem Einzugsgebiet. Die am häufigsten genutzten Eiablagesubstra-
te waren im Wasser liegende pflanzliche Substanzen, wobei die Eiablage überwiegend 
in Höhe des Wasserspiegels erfolgte. Ausnahmen davon bildeten 3 Taxa des Libellago 
rufescens-Komplexes von Sulawesi, deren Weibchen submers Eier legten. Die Weib-
chen von Disparocypha biedermanni wichen mit einer Eiablage in Uferböschungen, in 
über den Gewässern liegenden Stämmen sowie in die Rinde bemooster, teilweise ab-
seits vom Gewässer stehender Bäume am stärksten vom bislang bekannten Eiablage-
verhalten der Juwelenlibellen ab. An Heliocypha perforata limbata und Libellago semi-
opaca konnte beispielhaft gezeigt werden, dass die Weibchen in der Lage sind, Erfah-
rungen zur Störungsintensität an einem Eiablageplatz aus den Vortagen in die Platzwahl 
einzubeziehen. 
Die Männchen aller repräsentativ untersuchten Taxa versuchten im Umfeld attraktiver 
Eiablagesubstrate Territorien zu etablieren, um diese Ressource zu monopolisieren und 
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zeigten ein spezifisches ritualisiertes Drohverhalten gegenüber Rivalen. Die Drohflüge 
umfassten häufig einen großen Teil der täglichen Aktivitätszeit, verliefen aber unter 
strikter Vermeidung physischer Kontakte. Flugtypen eskalierter Drohflüge bildeten eine 
unbewegliche Präsentation der Vorderflügel (Libellago), eine frontale Präsentation der 
vollen Flügelfläche mit synchronem Schlag (Aristocypha, Heliocypha, Rhinocypha), 
eine unbewegliche Präsentation der Hinterflügel (Aristocypha, Heliocypha) sowie ein 
alternierender Flügelschlag mit stark erhöhter Schlagfrequenz (Aristocypha, Disparo-
cypha, Heliocypha).  
Für drei intensiv untersuchte Taxa des Rhinocypha tincta-Komplexes s. l. ergab der 
herkömmliche Erklärungsansatz, dass intensives Drohflugverhalten der Männchen vor-
dergründig der Ressourcenverteidigung dient, keine plausible Aussage. Im Gegensatz 
zu Männchen von Heliocypha perforata limbata konnten die Rhinocypha-Männchen 
durch Erwerb und Verteidigung eines bestimmten Territoriums ihre Chancen auf Re-
produktionserfolg nicht maßgeblich steigern. Bei R. monochroa und R. sp. A war der 
für Drohflüge aufgewendete Zeitanteil nachweislich, bei R. phantasma vermutlich nega-
tiv mit dem Paarungserfolg der jeweiligen Männchen korreliert. Die vorliegenden Er-
gebnisse stützen die Hypothese, dass Drohflüge bei langzeitterritorialen Arten nicht 
ausschließlich der Revierverteidigung dienen, sondern als intraspezifische Signale für 
Weibchen eine zusätzliche Funktion für den Populationszusammenhalt besitzen.  
Bei der Mehrzahl der untersuchten Taxa wurde das Paarungsverhalten durch ein Balz-
display des Männchens eingeleitet. Eine besondere Bedeutung besaß dabei die Präsenta-
tion von Signalfärbungen der Beine in taxonspezifischer Haltung. Die Arten Libellago 
stigmatizans und L. semiopaca bezogen alle drei Beinpaare in das Displayverhalten ein, 
wobei die Beine von L. semiopaca keine besondere Färbung aufwiesen. Aristocypha 
fenestrata, Heliocypha biforata, H. fenestrata cornelii,  H. perforata limbata und die 
Taxa des Rhinocypha tincta-Komplexes nutzten in der Balz nur das mittlere und hintere 
Beinpaar. Bei allen Taxa wurde das Weibchen nach der Paarung durch ein erneutes 
Balzdisplay zur Eiablage im Territorium des Männchens aufgefordert. Bemerkenswerter 
Weise konnten bei diesen Arten keine Hinweise auf alternative Fortpflanzungstaktiken 
ohne Balzverhalten gefunden werden. 
Die Taxa des Libellago rufescens-Komplexes zeigten kein Balzverhalten. Hier wurden 
die Weibchen nach der Paarung im Tandemflug zum Eiablageplatz geführt und entzo-
gen sich durch submerse Eiablage weiteren Paarungsversuchen anderer Männchen.  
Ebenfalls ohne Balz erfolgte die Paarung von Disparocypha biedermanni. Die Männ-
chen dieses im Verhalten stark abweichenden Taxons besetzten Territorien im Umfeld 
besonders attraktiver Eiablageplätze am Gewässer. Die Weibchen erschienen zur Paa-
rung an diesen Rendezvous-Plätzen, die Eiablage erfolgte jedoch überwiegend außer-
halb der Territorien der Männchen. 
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Im Ergebnis der Untersuchungen konnten vier Paarungssysteme („Kurzzeit-
Territorialität“, „Langzeit-Territorialität“, „Männchen-Aggregationen“ und „Schwache 
Kontrolle“) unterschieden werden.  
Auf Grundlage der neu erhobenen und bereits publizierten Ergebnisse wurden beson-
ders die optische Signalwirkung ritualisierter Flugtypen sowie der Präsentation der Bei-
ne im Droh- und Balzdisplay als geeignete, evolutiv hinreichend stabile Merkmale zur 
Rekonstruktion phylogenetischer Beziehungen erkannt. Unter Nutzung der erhobenen 
Daten konnte am Beispiel der Chlorocyphidae erstmalig für Libellen der Entwurf eines 
Phylogramms auf Grundlage ethologischer Daten erstellt werden.  
 
Neurobasis kaupi (Calopterygidae): Das Reproduktionsverhalten von N. kaupi wurde 
im Rahmen der vorliegenden Arbeit erstmalig untersucht. Die Art konnte in einer Viel-
zahl unterschiedlicher Bäche und Flüsse, überwiegend in bewaldeten Gebieten nachge-
wiesen werden. Die Männchen waren territorial und verteidigten potenzielle Eiablage-
plätze als limitierte Ressource. Residenten demonstrierten ihre Anwesenheit durch kur-
zes, synchronisiertes Öffnen der Hinterflügel sowie regelmäßige Inspektionsflüge. Ein-
dringlinge wurden zunächst durch kurze Verfolgungsflüge vertrieben, länger andauern-
de Konflikte führten zu 3 unterschiedlichen Typen von Drohflügen. Ausschlaggebend 
waren dabei die Anzahl der involvierten Männchen und das Erregungsniveau. Wie bei 
anderen Prachtlibellen führten die Männchen von N. kaupi paarungsbereite Weibchen 
zu den potenziellen Eiablageplätzen. Im Balzflug präsentierten die Männchen die Ober-
seiten der stationär gehaltenen, geöffneten und zitternden Hinterflügel, während deren 
Ränder breit die Wasseroberfläche berührten. Die Eiablagesubstrate bildeten überwie-
gend untergetauchte Wurzelmatten oder Pflanzen, die optimal in einer Tiefe von 5-
15 cm lose fluteten. Die grundsätzlichen Verhaltensmuster von N. kaupi korrespondier-
ten zum bekannten Verhalten anderer Neurobasis-Arten, wobei jedoch innerhalb dieses 
Rahmens klare Unterschiede zu anderen Taxa der Gattung, insbesondere zu N. chinen-
sis, auftraten. Dies betraf beispielsweise die Form der Displayflüge.  
Auch für Prachtlibellen erscheint eine Einbeziehung ethologischer Merkmale in syste-
matisch-phylogenetische Analysen Erfolg versprechend. Die morphologisch weniger 
stark differenzierte Ornamentik bedingt jedoch vermutlich, dass das Erkennen von Ver-
haltensunterschieden methodisch einen höheren Aufwand erfordert, besonders, wenn es 
sich um nur quantitativ messbare Merkmale, wie die Schlagfrequenz und Phasenbezie-





Summary   
 
Comparative study of the reproductive behaviour of Southeast-Asian Chlorocy-
phidae and Calopterygidae (Odonata: Zygoptera): Many species of Jewels (Chloro-
cyphidae) and Demoiselles (Calopterygidae) exhibit highly complex and specialized 
reproductive behaviour, involving territoriality based on limitation of resources. Males 
display specialized, species-specific agonistic behaviour, and in most species mating is 
preceded by ritualized courtship of females by males. In both cases visual communica-
tion involving ritualised display of ornamentation is of great importance. Inter- and in-
tra-sexual signals are potentially part of mate recognition systems, which have evolved 
within communities of syntopic species. This thesis examines the possibilities of using 
knowledge of reproductive behaviour to differentiate taxa and to help reconstruct their 
phylogenetic relationships. The study was based on the analysis of behaviour in differ-
ent parts of Southeast Asia and New Guinea, involving direct observation, partially 
supported by video footage. Sufficiently replicated and representative behavioural data 
for quantitative analysis was available for a total of 17 taxa of Jewels of the genera Aris-
tocypha, Disparocypha, Heliocypha, Libellago and Rhinocypha and for the Demoiselle 
Neurobasis kaupi. For 14 of the 18 taxa no behavioural data had been hitherto published 
except by the present author. For a further 13 chlorocyphids and 4 Neurobasis spp. sup-
plementary data was available. This account provides information on courtship behav-
iour and on territorial and oviposition behaviour, circadian activity and habitat require-
ments.   
Chlorocyphidae:  All taxa studied showed a strong preference for lotic habitats. No 
reproduction in lakes and ponds or in tidal influenced streams was observed. A con-
spicuous feature of their habitat preference was the close association with forests, at 
least gallery forests fringing the streams. Most observations were from streams and riv-
ers in closed forest habitats. The most common oviposition sites contained a wide range 
of plant substrates such as dead, rotting logs, small pieces of driftwood or petioles of 
fallen large leaves lying in the water. Mostly oviposition took place at the level of the 
water surface. An exception was exhibited by the three taxa of the Libellago rufescens-
complex.  In these, eggs were laid in logs and robust pieces of driftwood with the fe-
male totally submerged. The females of Disparocypha biedermanni differed from all 
other Jewels by ovipositing in steep river banks, large logs lying over a stream well 
above the water and in the mossy bark of trees, some distance from the stream bed. 
Heliocypha perforata limbata and Libellago semiopaca provided examples of females 
being able to assess an oviposition site based on the intensity of disturbance experienced 
during preceding days, with less disturbed sites preferred.  
Males of all species tried to defend small territories around oviposition sites and to mo-
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nopolize this resource. Against rivals, a species-specific, ritualised threat behaviour 
could be observed. Agonistic behaviour was sometimes found to occupy most of the 
daily activity schedule. Physical contact was avoided strictly during aggressive interac-
tions. Escalated displays included several ritualised flight patterns, including the mo-
tionless presentation of the terminally pigmented forewings (Libellago), a frontal pres-
entation of the entire, largely iridescent wing surface by turning forward all wings si-
multaneously (Aristocypha, Heliocypha, Rhinocypha), the motionless presentation of 
the hindwings (Aristocypha, Heliocypha) and an alternating wing beat with intensified 
frequency (Aristocypha, Disparocypha, Heliocypha). 
In many cases, such as Heliocypha perforata limbata, the threat display obviously 
served to defend resources, and successful males gained more mates. However this sim-
ple and obvious explanation, that the threat display of the male serves just to defend 
resources, was not sufficient to explain the results for three well-studied Sulawesian 
species of the Rhinocypha tincta-complex. In contrast to males of Heliocypha perforata 
limbata the Rhinocypha males did not increase their mating success by obtaining and 
defending a distinct territory. There was at least for two of the three species a negative 
correlation between the duration of threatening flights on a particular day and the num-
bers of successful matings for this day. The results support the hypothesis that threaten-
ing flights in long-time territorial species serve not only for the territory defence but 
rather to signal the presence of males to arriving females.  
In most of the species mating behaviour was characterised by a preliminary courtship 
display by the male. A significant feature was the display of the legs in a species-
specific way. In Libellago stigmatizans and L. semiopaca all 6 legs were included in the 
display, and were thrust forward exposing the white-pruinosed inner faces of the tibiae. 
L. semiopaca displayed the morphologically unspecialized legs in a unique seemingly 
limp hanging posture. Aristocypha fenestrata, Heliocypha biforata, H. fenestrata cor-
nelii, H. perforata limbata and the taxa of the Rhinocypha tincta-complex presented 
only the pruinosed middle and posterior legs in the courtship display. In all taxa the 
females were encouraged to oviposit within males’ territory by a postmating courtship 
display, and the female was, for a time, guarded. Remarkably, no alternative mating 
tactics without courtship were ever observed in any case in any of these species.      
The members of the Libellago rufescens-complex showed no courtship behaviour. In 
these taxa females, after mating, were led in tandem flight to the oviposition site. They 
avoided harassment by other males by submerged oviposition. Similarly there was no 
courtship behaviour in Disparocypha biedermanni. Males of this taxon guarded small 
areas around especially attractive oviposition sites at the streams. The females appeared 
at these rendezvous sites for mating but oviposition took place mostly outside these ter-
ritories. 
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In total four mating systems could differentiated: “Long territoriality”, “Short territorial-
ity”, “Male aggregations” and “Weak control”.  
Based on all available information, i.e. the newly acquired and previously published 
results, the ritualised flight types and the mode of presentation of the legs by males were 
found to be sufficiently stable in an evolutionary sense to reconstruct phylogenetic rela-
tionships. With these results a phylogenetic tree based on ethological data could be de-
veloped in Odonata for the first time. This is of special significance for the family 
Chlorocyphidae, as, despite extensive speciation, the different species show little struc-
tural morphological differentiation, especially in primary and secondary sexual organs, 
possibly as a result of species recognition systems strongly mediated by the display of 
visual ornaments.               
Neurobasis kaupi (Calopterygidae): The reproductive behaviour of Neurobasis kaupi 
was studied for the first time in Central and South Sulawesi. The species was recorded 
in a wide variety of clear and fast flowing creeks, streams and rivers, mostly in forested 
areas. The males were territorial and defended potential oviposition sites, a limited re-
source. Territory residents demonstrated their presence by brief synchronized flashings 
of their iridescent blue hindwings as well as by regular inspection flights. Intruders were 
first driven off by short chasing flights. Longer lasting conflicts led to three different 
types of threatening flights, depending on the number of males involved and the level of 
excitation. As in other Calopterygidae, males of N. kaupi led receptive females to poten-
tial oviposition sites. In courtship flight the male presented the iridescent upper sides of 
his stationary, depressed, quivering hindwings, with the hind margins broadly touching 
the water surface. Oviposition substrates were mostly submerged floating root mats or 
plants, optimally floating loosely at a depth of 5-15 cm below the water surface. The 
general patterns of behaviour of N. kaupi correspond to the known behaviour of other 
Neurobasis species. However, within this general framework there are clear differences 
between this species and others, especially N. chinensis. These involved distinct differ-
ences in pre and post courtship displays and in agnostic displays between males. 
The use of ethologic features in systematic-phylogenetic analysis seems promising for 
Demoiselles too. Due to the morphologically less differentiated ornamentation more 
intense observation seeking behavioural differences is needed, especially if differences 
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10 Anhang  
 
Tabelle 35: Anzahl der Untersuchungstage der Chlorocyphidae nach Taxa und Inhalt 










Aristocypha fenestrella 1 6 5 34 min 
Cyrano angustior 1 0 0 - 
Cyrano unicolor 1 0 0 - 
Disparocypha biedermanni  
(Saroako) 
1 3 3 28 min 
Disparocypha biedermanni  
(Tentena) 
3 6 6 51 min 
Heliocypha biforata 4 10 4 79 min 
Heliocypha fenestrata cornelii 6 7 6 101 min 
Heliocypha perforata limbata 1 16 16 209 min 
Heliocypha perforata perforata 2 0 0 - 
Libellago asclepiades 1 5 5 73 min 
Libellago aurantiaca 2 1 1 3 min 
Libellago hyalina 0 1 0 - 
Libellago lineata 2 0 0 - 
Libellago rufescens 1 6 6 72 min 
Libellago semiopaca 0 9 9 140 min 
Libellago celebensis celebensis 8 12 10 82 min 
Libellago celebensis orientalis 3 4 4 18 min 
Libellago stigmatizans 0 6 6 61 min 
Libellago xanthocyana 0 2 0 - 
Rhinocypha chaoi 1 1 1 2 min 
Rhinocypha colorata 3 0 0 - 
Rhinocypha humeralis 8 0 0 - 
Rhinocypha monochroa 7 12 12 46 min 
Rhinocypha pagenstecheri 1 1 1 2 min 
Rhinocypha phantasma 1 7 6 49 min 
Rhinocypha sp. A 4 13 12 76 min 
Rhinocypha sp. B 0 5 3 29 min 
Rhinocypha tincta amanda 4 2 0 - 
Rhinocypha tincta retrograda 4 2 0 - 
Rhinocypha tincta sagitta  2 1 0 - 
Sclerocypha bisignata 6 2 0 - 
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Tabelle 36: Übersicht der faunistischen Nachweise weiterer, nicht in den Kapiteln 3.3.1 bis 
3.3.5 ausgewerteter Taxa 
Taxon Beobachtungsort Datum 
Cyrano angustior Mindanao: Calinan, Philippine Eagle Center  18.3.1991 
Cyrano unicolor Luzon: Banaue, Fluss westlich Ort 22.3.1992 
Heliocypha p. perforata Hongkong: Shao Lo Tung 2.8.2006 
Heliocypha p. perforata Guandong: Nankushan, Shang Ping 6.8.2006 
Libellago asclepiades Sulawesi: Bantimurung, Sg. Bantimurung 29.3.1993 
12.1.1998 





Libellago aurantiaca Thailand: Khao Lak, Nebenfluss Bang Niang 
river 
14.2.2001 
Libellago aurantiaca Thailand: Khao Lak, Bang Niang river 15.2.2001 
Libellago aurantiaca Thailand: Khao Sok, Sok river 20.2.2001 
Libellago hyalina Thailand: Khao Lak, Abfluss Weiher 13.2.2001 
Libellago lineata  Bali: Kuta, Fluss an Hauptstraße nach  
Denpasar 
1.3.1993 
Libellago lineata  Bali: Palukan 21.12.1997 
Libellago xanthocyana Togian Inseln: Batudaka, Sg. Tanimpo 13./14.8.1994 
Rhinocypha chaoi Guandong: Nankushan, Shang Ping 6.8.2006 
Rhinocypha chaoi Guandong: Nankushan, Tao Yuan San 
Zuang 
8.8.2006 
Rhinocypha colorata Mindanao: Calinan, Philippine Eagle Center  15./17./18.3.1991 
Rhinocypha humeralis Palawan: Caramay, Caramay-River 22.03.1991 
Rhinocypha humeralis Palawan: Puerto Princesa, Fluss nördlich 01.04.1991 
Rhinocypha humeralis Palawan: Caramay, Caramay river 23.02.1992 
Rhinocypha humeralis Palawan: Taytay, Bach am Lake Danaoe 25.02.1992 
Rhinocypha humeralis Palawan: El Nido, Bäche nördlich Ort 29.02.1992 
Rhinocypha humeralis Palawan: Sabang, Fluss östlich Ort 07.03.1992 
Rhinocypha humeralis Palawan: Quezon, Wasserfallfluss 14.03.1992 
Rhinocypha humeralis Palawan: Quezon, Fluss nördlich Ort 15.03.1992 
Rhinocypha pagenstecheri Lombok: Tetebatu 28./29.12.1997 
Sclerocypha bisignata Sulawesi: Gimpu nach Rano Rano 10.03.1993 
Sclerocypha bisignata Sulawesi: Besoa, Bäche zwischen Rano 
Rano und Doda 
11.03.1993 
Sclerocypha bisignata Sulawesi: Kamarora, Fluss PHPA-Camp 16.03.1993 
Sclerocypha bisignata Sulawesi: Kamarora: Fluss östlich PHPA-
Camp 
17.03.1993 
Sclerocypha bisignata Sulawesi: Straße Bomba-Tentena, Bäche 
1. Pass von Bomba 
31.07.1994 
Sclerocypha bisignata Sulawesi: Straße Bomba-Tentena, Sg. Malei 01.08.1994 
Sclerocypha bisignata Sulawesi: Straße Bomba-Tentena, Sg. Boro 
besar 
02.08.1994 





Abb. 71: Verbreitung der Unterarten von Libellago celebensis sowie Libellago rufescens auf 





Abb. 72: Männliche Abdominalsegmente verschiedener Taxa des R. tincta - Komplexes in dor-




Abb. 73: Rhinocypha sp. A - Schematisches Ethogramm des Reproduktionsverhaltens. 
Die Zahlen bezeichnen die Anzahl beobachteter Fälle. 
 
 
Abb. 74: Rhinocypha monochroa- Schematisches Ethogramm des Reproduktionsverhaltens. 




Abb. 75: Rhinocypha phantasma- Schematisches Ethogramm des Reproduktionsverhaltens. 
Die Zahlen bezeichnen die Anzahl beobachteter Fälle. 
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Tabelle 37: Nachweise von ritualisierten Droh- und Balzflügen bei südostasiatischen Juwelenli-
bellen nach eigenen Untersuchungen und Literaturdaten   
eigen = Daten aus vorliegenden Untersuchungen, x = ja, - = nein, ? = unbekannt 
Taxon Autor Drohflüge Balzflüge 
Aristocypha fenestrella ORR 2005, eigen x x 
Disparocypha biedermanni  eigen x - 
Heliocypha biforata ORR 2005, eigen x x 
Heliocypha biseriata UEDA 1992, ORR 1996 x x 
Heliocypha fenestrata cornelii eigen x x 
Heliocypha perforata limbata FURTADO 1966, ORR 2005, eigen x x 
Heliocypha perforata perforata KANO 1994, 2000, eigen x x 
Libellago asclepiades eigen x ? 
Libellago aurantiaca ORR 1995, 1996, eigen x x 
Libellago celebensis celebensis eigen x - 
Libellago celebensis orientalis eigen x - 
Libellago hyalina ORR 1995, 1996, eigen x - 
Libellago lineata FURTADO 1966, ORR 2005, eigen x x 
Libellago phaethon ORR 1996 ? x 
Libellago rufescens eigen x - 
Libellago semiopaca ORR 1995, 1996, eigen x x 
Libellago stictica ORR 1996 x x 
Libellago stigmatizans eigen x x 
Libellago xanthocyana eigen x ? 
Rhinocypha aurofulgens ORR 1996, MALKMUS 2005 x sitzend 
Rhinocypha colorata eigen x x 
Rhinocypha cucullata ORR 1996 x x 
Rhinocypha humeralis ORR 1996, eigen x x 
Rhinocypha monochroa eigen x x 
Rhinocypha ogasawarensis KANO 1994 x ? 
Rhinocypha phantasma eigen x x 
Rhinocypha sp A eigen x x 
Rhinocypha sp B eigen x x 
Rhinocypha stygia ORR 1996 x ? 
Rhinocypha tincta amanda eigen x x 
Rhinocypha tincta retrograda eigen x x 
Rhinocypha tincta sagitta  eigen x x 
Rhinocypha viola ORR 2002 (nach Jiggins) x x 
Rhinoneura villosipes ORR 1996 x ? 
Sclerocypha bisignata eigen x ? 
Sundacypha petiolata ORR 2003 x x 
Sundacypha striata ORR 1999, 2003 x x 
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Tabelle 38: Datenmatrix zur Clusteranalyse auf Grundlage der Ähnlichkeit von Verhaltens-
merkmalen (Abb. 55) 
 
Taxon Kürzel A B C D E F G H I J K L M N O 
A. fenestrella Ari fen      1 1 1 0 0 0 0 1 0 1 1 1 0 0 0 
D. biedermanni Dis bie     0 1 0 0 0 1 1 0 0 1 0 0 0 1 1 
H. biforata Hel bif      1 1 1 0 0 0 0 1 0 1 1 1 0 0 0 
H. fenestrata Hel fen     1 1 1 0 0 0 0 1 0 1 1 1 0 0 0 
H. perforata Hel per    1 1 1 0 0 0 0 1 0 1 1 1 0 0 0 
L. c. celebensis Lib c cel   0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0 1 1 0 0 
L. c. orientalis Lib c ori   0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0 1 1 0 0 
L. rufescens Lib ruf      0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0 1 1 0 0 
L. semiopaca Lib sem   0 1 0 1 0 0 0 1 0 1 1 1 0 0 0 
L. stigmatizans Lib sti       0 0 0 1 0 0 0 1 0 1 1 1 0 0 0 
P. caligata Pla cal     0 0 0 0 1 0 0 1 1 0 1 0 1 0 0 
P. fitzsimonsi Pla fit       0 0 0 0 1 0 0 1 1 0 1 0 1 0 0 
R. monochroa Rhi mon   1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 
R. phantasma Rhi pha    1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 
R. sp. A Rhi sp A  1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 
R. sp. B Rhi sp B  1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 1 0 
R. t. amanda Rhi ama   1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 
R. t. retrograda Rhi ret     1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 
R. t. sagitta  Rhi sag    1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1 0 
 
 Drohflug der Männchen 
A frontales Drohen mit 4 Flügeln im synchronen Schlag 
B Drohen mit hochfrequentem alternierenden Schlag 
C Unterfliegen mit spezieller Präsentation der Hinterflügel 
D Libellago-Drohen mit unbeweglich präsentierten Vorderflügeln 
E Drohen mit Präsentation der Beine 
 Spezifika in Territorialität und Balzverhalten der Männchen: 
F Männchen verhalten sich langzeitterritorial 
G keine Balz 
H Balz mit Präsentation der Beine  
I Tandemflug zum Eiablageplatz (partielles contact guarding) 
J Paarung beginnt überwiegend am Eiablageplatz 
 Spezifika im Weibchenverhalten: 
K Weibchen-Aggregationen am Eiablageplatz 
L Mehrfachpaarungen der Weibchen am Tag Regel 
M abweichende Eiablage: submers 
N abweichende Eiablage: starkes Totholz weit oberhalb Wasserlinie 





























Abb. 76: Rhinocypha sp. A - Zeitreihen der täglichen Drohflugaktivität (graue Balken) und An-
zahl der Kopulationen (Rauten) für 2 individuell erkennbare Männchen. 
(24.2.-5.3. 1997, Mittellauf Sg. Wera). Am 25./26.2. und 4.3. erfolgten keine Erfassungen im 
Gebiet; am 1.3. trat trotz Anwesenheit der Männchen wetterbedingt kein Reproduktionsverhal-
ten auf. 























































































































































































Abb. 77: Sg. Pattunuang Asue südöstlich Bantimurung (Süd-Sulawesi). 
Lebensraum von Neurobasis kaupi, Libellago rufescens, L. asclepiades und Rhinocypha      
monochroa (9.1.1998) 
 
Abb. 78: Sg. Bantimurung südöstlich Bantimurung (Süd-Sulawesi). 
Lebensraum von Libellago asclepiades und Rhinocypha monochroa und sonntäglicher Erho-




Abb. 79: Oberlauf Sg. Wera südwestlich Poso-See im Primärwald (Zentral-Sulawesi). 
Lebensraum von Neurobasis kaupi, Libellago celebensis celebensis, Disparocypha biedermanni 
und Rhinocypha phantasma (19.8.1999) 
 
Abb. 80: Mittellauf Sg. Wera südwestlich Poso-See im gestörten Primärwald (Zentral-
Sulawesi). 








Abb. 82: Saroako, Sg. Pondata (NE Südsulawesi). 




Abb. 83: Togian Inseln: Batudaka, Sg. Tanimpo. 
Lebensraum von Rhinocypha sp. B und Libellago xanthocyana (oberhalb des Wasserfalls). Die 
im Wasser stehenden Stämme wurden durch R. sp. B zur Eiablage genutzt (24.8.1999) 
 
Abb. 84: Bali: Petang, Sg. Penet 
Lebensraum von Heliocypha fenestrata cornelii (19.8.2000) 
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Abb. 85: Bach auf Batanta. 
Das Totholz im Hintergrund wurde durch Rhinocypha tincta sagitta zur Eiablage genutzt 
(8.2.1996). 
 
Abb. 86: Rhinocypha tincta sagitta: typisches Eiablagesubstrat auf Batanta. 
Die Eiablage erfolgte etwa in der Mitte des Stammstückes, deutlich oberhalb des Was-
serspiegels (8.2.1996).  
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Abb. 87: Neuguinea: Manokwari, Nebenbach des Sg. Praft. 
Lebensraum von Rhinocypha tincta retrograda (14.2.1996) 
 
Abb. 88: Langkawi: Sg. Telaga Tujuh. 
Lebensraum von Heliocypha biforata (2.3.2006) 
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Abb. 89: Westmalaysia, Taman Negara: Sg. Tahan (Unterlauf). 
Lebensraum von Heliocypha biforata, H. perforata limbata, Libellago semiopaca,  
L. stigmatizans, Neurobasis chinensis (28.2.2005) 
 
Abb. 90: Westmalaysia, Taman Negara: Sg. Tahan (Mittellauf). 
Lebensraum von Heliocypha perforata limbata, Libellago stigmatizans, Neurobasis 
chinensis (10.3.2006) 
